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Este proyecto ha sido sustentado en una base conceptual y experimental
obtenida en los últimos años en el laboratorio de invertebrados acuáticos de la
Universidad Nacional de Colombia, gracias a trabajos realizados a escala de mi
tesis maestría (“Dinámica de la materia orgánica en la cabecera de una
quebrada de montaña”), permitiendo responder preguntas acerca de la
estructura y función en ecosistemas fluviales de cabecera en ríos andinos
colombianos. Se busca responder nuevas preguntas a escala de un río, con la
evaluación de descriptores funcionales (Dinámica de materia orgánica,
metabolismo y grupos funcionales de macroinvertebrados) en un río tropical de
montaña como el Gaira en el Departamento del Magdalena. Adicionalmente se
generó una base metodológica y conceptual de una herramienta de evaluación
de la función en este tipo de ecosistemas fluviales, con mediciones de
parámetros funcionales, complementarios a las variables físicas, químicas y
biológicas, utilizados tradicionalmente como criterios para evaluar el estado de
conservación de sistemas fluviales. A continuación se detallan los resultados y
conclusiones más importantes, contextualizado en las evidencias y modelos
teóricos que han abordado otros investigadores, sobre el tema de la
caracterización funcional en el ámbito de la ecología fluvial.
Palabras clave: ecosistemas fluviales, materia orgánica, metabolismo fluvial,
grupos funcionales, macroinvertebrados acuáticos, deriva de
macroinvertabrados.
Abstract:
This project was supported by a conceptual and experimental basis in the
laboratory of aquatic invertebrates from the Universidad Nacional de Colombia
("Dynamics of organic matter in the header a mountain stream "), allowing to
answer questions about the structure and function in stream ecosystems in
Colombian Andean rivers. It seeks to answer new questions the river scale, with
the evaluation of functional descriptors (organic matter dynamics, fluvial
metabolism and functional groups of macroinvertebrates) in a tropical mountain
VII
river as Gaira in the Department of Magdalena. Additionally, we generated a
conceptual and methodological basis of an assessment tool of the function in
this type of river ecosystems, measurements of functional variables
complementary to physical, chemical and biological variables, traditionally used
as criteria for assessing the conservation status of streams systems. Here are
the results and key findings, contextualized evidence and theoretical models
have dealt with other researchers on the topic of functional characterization in
the field of stream ecology.
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Resumen. Esta introducción muestra el marco conceptual de mi trabajo de
doctorado en cuanto a los descriptores funcionales del río Gaira. Este proyecto
ha sido sustentado en una base conceptual y experimental que ha sido
obtenida en los últimos años en el laboratorio de invertebrados acuáticos de la
Universidad Nacional de Colombia, gracias a los trabajos a escala de tramo
realizados por Juan David Gutiérrez (tesis doctoral: “Caracterización del
metabolismo y de la oferta de recursos de materia orgánica para la fauna de
macroinvertebrados bentónicos en una quebrada de montaña de orden menor”)
y de mi tesis maestría (“Dinámica de la materia orgánica en la cabecera de una
quebrada de montaña”), permitiendo responder preguntas acerca de la
estructura y función en ecosistemas fluviales de cabecera en ríos andinos
colombianos. Con mi tesis doctoral, se da continuidad a los trabajos
mencionados, para responder nuevas preguntas pero esta vez a escala de un
río completo, con la evaluación de descriptores funcionales (Dinámica de
materia orgánica, metabolismo de los sedimentos y grupos funcionales de
macroinvertebrados) en un río tropical de montaña como el Gaira en el
Departamento del Magdalena. Adicionalmente se generó una base
metodológica y conceptual de una herramienta de evaluación de la función en
este tipo de ecosistemas fluviales, con mediciones de parámetros funcionales,
complementarios a las variables físicas, químicas y biológicas, utilizados
tradicionalmente como criterios para evaluar el estado de conservación de
sistemas fluviales. A continuación se detallan los resultados y conclusiones
más importantes de mi trabajo, contextualizado en las evidencias y modelos
teóricos que han abordado otros investigadores, sobre el tema de la
caracterización funcional en el ámbito de la ecología fluvial. En la primera parte
de la introducción se proponen los objetivos y la pregunta de investigación.
Además se abordan temáticas relacionadas con la dinámica de la materia
orgánica, el metabolismo de comunidades acuáticas y el ensamblaje de
macroinvertebrados bentónicos. Los capítulos 1 al 4 han sido redactados en
formato de artículo científico acogiendo las normas de la Revista de Biología
Tropical (RBT).
Problema
Las corrientes de agua son sistemas complejos de transformación de materia y
energía que relaciona a sus elementos estructurales de manera dinámica y
genera una función general en su ecosistema. Los aspectos tradicionalmente
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estudiados en los ríos hacen énfasis en la descripción de algunos elementos
estructurales y sus relaciones: por ejemplo los parámetros físicos y químicos
del agua y su relación con las comunidades bióticas. Este enfoque ha sido
complementado en los últimos años con la valoración y medición de aspectos
relacionados más con la función del ecosistema lótico. Descriptores funcionales
como el transporte y acumulación de materiales orgánicos, la actividad
metabólica de las diferentes comunidades bióticas o la productividad de ellas,
son el resultado final de las interacciones de los elementos estructurales y por
lo tanto brindan una visión más completa del estado del ecosistema y de los
procesos que se desarrollan al interior del río. En la región tropical, el estudio
de mecanismos y procesos que integran la estructura y la función con relación
a la teoría ecosistémica en ambientes fluviales ha sido escasamente abordado
(Grathouse & Pringle 2006), con lo que se genera una problemática a la hora
de hacer generalizaciones conceptuales, así como en la utilización de estos
elementos para el estudio de impactos antrópicos y procesos de restauración
en estos ecosistemas.
En nuestro país la mayoría de estudios se han orientado principalmente a la
calidad física y química del agua y a la estructura de las comunidades
biológicas, con inferencias sobre la calidad de las corrientes y se deja a un lado
los elementos funcionales como la productividad, el transporte y la
transformación de la materia orgánica, que suministran información concreta
acerca del estado de estos ecosistemas y sirve a su vez como insumo
importante en la toma de decisiones sobre el manejo y la conservación de este
recurso vital. Para poder alcanzar las metas propuestas de este proyecto, se
trabajo en el marco del siguiente interrogante:
¿Cuál es el grado de variabilidad espacio-temporal que se encuentra en los
siguientes descriptores funcionales seleccionados para un ecosistema fluvial de
montaña: metabolismo de los sedimentos, dinámica de la materia orgánica y
grupos funcionales alimenticios de macroinvertebrados acuáticos?
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Hipótesis del trabajo
La hipótesis de investigación que surge de la anterior pregunta, se fundamenta
en las propuestas de Vannote et al. (1980), para probar si las condiciones del
río Gaira, se asocian a un gradiente continuo en los cambios de sus
descriptores funcionales, asociados a la interacción del bosque y el río, a la
variación geomorfológica, al gradiente de altura y su efecto sobre las
proporciones de grupos funcionales, la relación producción/respiración y la
relación entre la materia orgánica párticulada en sus fracciones fina y gruesa
que se presenta en cada uno de los tramos.
Objetivos
El objetivo general de esta tesis, es entender la forma en que operan algunos
descriptores funcionales en: la interacción bosque-río, el metabolismo de
sustratos y los grupos funcionales de macroinvertabrados acuáticos, frente a
variaciones altitudinales y durante eventos de lluvia y sequía.
Los objetivos de cada capítulo son:
1. Determinar las variaciones espaciales y temporales en los valores absolutos
y la relación de la materia orgánica particulada, gruesa y fina que ingresa, se
almacena y es transportada en diferentes tramos del río, durante eventos de
lluvia y sequía (Capitulo 1).
2. Evaluar los cambios en la relación producción-respiración (P/R) de los
sedimentos y las rocas durante eventos de lluvia y sequía y a lo largo del
gradiente altitudinal del río (Capitulo 2).
3. Examinar los cambios en las proporciones relativas de los grupos
funcionales alimenticios (GFA) de macroinvertebrados acuáticos, durante
eventos de lluvia y sequía y a lo largo del gradiente altitudinal del río
(Capitulo 3).
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4. Establecer la relación de los macroinvertebrados del bentos y de la deriva,
en términos de su abundancia y biomasa, durante eventos de lluvia y sequía
y a lo largo del gradiente altitudinal del río (Capitulo 4).
Marco de referencia
La mayoría de estudios sobre la estructura y función de las comunidades
biológicas en ecosistemas lóticos pueden clasificarse con base en tres
elementos: (1) la dinámica de la materia orgánica (MO), (2) la tasa de
producción y consumo de MO por parte de las comunidades microbianas (el
metabolismo fluvial) y (3) la diversidad y abundancia de grupos funcionales
alimenticios (GFA) de macroinvertebrados acuáticos del bentos y de la deriva
(Hynes 1970, Webster & Bendfield 1986, Richardson et al. 2005).
Numerosos abordajes a escala de ríos se han desarrollado en la región
templada, permitiendo evaluar los elementos correspondientes a la función de
estos complejos fluviales, desde sus cabeceras hasta sus desembocaduras;
entre estos se destacan los de Hynes (1970), Cummins et al. (1984), Vannote
et. al. (1980), Webster & Bendfield (1986), Richardson (1992), y Richardson et
al. (2005). Estos antecedentes han permitido generar diferentes conceptos
teóricos que como el concepto del continuo de un río (CCR), buscan
generalizar patrones que probablemente no se cumplen en otras zonas
templadas y menos para latitudes tropicales, debido a las condiciones
particulares que identifican su ambiente físico-biótico.
La enorme diversidad de los ecosistemas fluviales ha motivado al estudio
particularizado de procesos, que posibilitan desarrollar un marco unificador
para la visión de la estructura y funcionamiento de estos ecosistemas, con
revisiones y aproximaciones teórico-experimentales (Giller & Malmqvist 1988,
Cushing et al. 2006, Allan & Castillo 2007). Para el caso de la zona templada,
el desarrollo y documentación de estos procesos se ha detallado durante varias
décadas atrás, mientras que en nuestra región tropical y en especial para
Latinoamérica, el avance ha sido muy incipiente (Ríos 2008). Se destaca el
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compendio reciente sobre estos ecosistemas fluviales, realizado por Dudgeon
(2008), al igual que otros aportes menos recientes en ríos colombianos (Roldán
1992, Ramírez & Viña 1998), así como en ríos de mayor dimensión (Sioli 1984,
Covich 1988). Sin embargo hay algunos aportes investigativos en ríos de alta
montaña (Gutiérrez 2006, Rodríguez et al. 2007, Donato 2008, Chaparro 2010),
la información continúa siendo insuficiente (Jacobsen 2008, Ríos 2008).
Gran parte de las preguntas en el ámbito estructural y funcional han sido
motivadas por el desarrollo de modelos conceptuales como el concepto del
continuo de un río (CCR) (Vannote et al. 1980), el espiralamiento de nutrientes
(Newbold et al. 1981), la productividad alóctona (Cummins et al. 1984) el
concepto del pulso de inundación de un río conservado (Junk et al. 1989), el
metabolismo (Odum 1956), los grupos funcionales alimenticios de
macroinvertebrados acuáticos (GFA) y la dinámica de la MO en la cabecera de
una quebrada de montaña tropical (Gutiérrez 2006, Rodríguez 2006).
Un acercamiento pionero sobre el estudio de la estructura y función en un
arroyo insular tropical, ha sido propuesto por Grathouse & Pringle (2006)
quienes abordan la aplicación del CCR para quebradas de Puerto Rico,
teniendo en cuenta elementos de importancia ecológica como los GFA de
macroinvertebrados acuáticos y el efecto de la geomorfología del medio sobre
el metabolismo de las biopelículas microbianas en el bentos. Esto supone un
gran paso en el conocimiento funcional de ríos tropicales, revaluando
conceptos como el CCR, el cual ha sido discutido en escenarios de latitudes
templadas por investigadores como Minshall et al. (1985) y Statzner & Higler
(1985), quienes ponen en tela de juicio la forma en que se generalizan
procesos ecosistémicos, para todos los ríos con características ambientales
similares.
Para Colombia se tiene referencia de un acercamiento desarrollado por
Gutiérrez (2006) con la caracterización del metabolismo y de la oferta de
recursos de materia orgánica para la fauna de macroinvertebrados bentónicos
en una quebrada de montaña de orden menor y Rodríguez (2006) quien evaluó
la dinámica de la materia orgánica en la cabecera de una quebrada de
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montaña. Dichos trabajos permitieron generar un modelo conceptual
correspondiente al balance de masas del río a una escala puntual (tramo de
cabecera en una quebrada andina de montaña).
De todas formas, el conocimiento sobre los procesos involucrados en
elementos de la estructura y función de ecosistemas fluviales es incipiente y es
una urgencia su obtención, debido a que la falta de información puede propiciar
que los procesos de deterioro se aceleren, principalmente en ríos altamente
amenazados como los de montaña, debido al calentamiento global e
intervenciones del hombre (Jacobsen 2008). En este sentido, la presente tesis
doctoral aborda cuatro aspectos fundamentales en la funcionalidad de un río de
la Sierra Nevada de Santa Marta, asociada a fluctuaciones de su ambiente
hidroclimático y altitudinal, incluyendo las siguientes temáticas: (1) la dinámica
de la materia orgánica, (2) el metabolismo de sustratos bentónicos (unidades
funcionales), (3) los GFA de macroinvertebrados bentónicos y (4) la relación
entre el bentos y la deriva (proceso de dispersión). Estos aspectos han sido
escasamente desarrollados en Colombia y el resto de ríos de montaña de Sur
América.
(1) La dinámica de la MO se define por Webster & Bendfield (1986) y
Richardson et al. (2005) como la contribución por parte del bosque ripario de
aportes alóctonos (laterales o verticales) de varias formas o fracciones
orgánicas para la posterior colonización por microorganismos como hongos y
bacterias. Además existe una fracción de esta materia que es asimilada por
comunidades de autótrofos y heterótrofos (Standing Crop o cosecha) y se
transporta en deriva aguas abajo. Edwards (1998) hace especial alusión a la
importancia de esta dinámica en la activación de procesos a nivel hiporreico
correspondiente a la zona de mezcla entre el lecho de la quebrada y la primera
capa del subsuelo. Esta zona cumple un papel importante para la química del
agua, la productividad y la diversidad del ecosistema fluvial (Edwards 1998,
Triska et al. 1989).
En las cabeceras de quebradas se encuentra una fuerte relación funcional
entre las entradas de MO particulada (MOP) terrestre y la estructura de la
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vegetación ribereña, principalmente por el hecho de que en estos tramos se
presenta un fuerte efecto de la sombra, lo cual limita la producción autotrófica
dentro del canal en comparación con las entradas de MOP alóctona, que puede
ofrecer hasta el 90% del total de la fuente energética al sistema (Fisher &
Likens 1973, Begon 1995, Benfield et al. 2000). A medida que el río se
ensancha aguas abajo, la sombra de los árboles queda restringida a la orilla y
la producción de MOP autóctona aumenta (Vannote et al. 1980). La
exportación de MOP en todas sus formas (alóctona y de macroinvertebrados),
muestra una importancia relevante, ya que soporta la producción de niveles
tróficos superiores como los peces (Wipfli & Gregovich 2002).
Para abordar este tema en el contexto de un río de montaña, las preguntas que
se responden en el capitulo 1 son: ¿Cuál es relación bosque-río, en cuanto a
los aportes de MOP desde el ecosistema terrestre? ¿Cuál es el potencial de
almacenamiento y transporte de MOP por el río, a lo largo de diferentes tramos,
ubicados en un gradiente altitudinal? ¿Cuál es el efecto de los eventos de lluvia
y sequía sobre esta relación bosque-río?
(2) La actividad metabólica se encuentra definida por la disponibilidad de
recursos, principalmente de MO para las comunidades detritívoras y de luz
para las comunidades fotosintéticas; de esta manera la actividad de las
comunidades bióticas brinda al ecosistema fluvial un carácter de autótrofo o
heterótrofo, lo cual se puede evidenciar a través de las mediciones del
metabolismo (Hauer & Lamberti 1996, Gutiérrez 2006). Vanotte et al. (1980)
abordan este factor en su modelo conceptual del CCR, proponiendo una serie
de valores típicos de la relación P/R (Producción/Respiración) de acuerdo al
tamaño relativo u orden del río, lo que muestra un vínculo con factores físicos y
químicos propios del ecosistema. Las estimaciones de las tasas metabólicas
suelen realizarse mediante mediciones de los cambios en la concentración de
O2 disuelto o la velocidad de asimilación de marcadores como
14C y 32P
(Elwood & Nelson 1972, Naiman 1976).
El método de la medición in situ de los cambios en la concentración de oxígeno
tiene la ventaja que estima la producción primaria neta de la comunidad
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bentónica y permite calcular el metabolismo total de un tramo (Odum 1956 y
1971, Hoskin 1959, Duffer & Dorris 1966, Flemer 1970, Hall 1972, Genereux &
Hemond 1992, Marzolf et al. 1994, Bott 1996). Este método está limitado a los
sitios donde es posible estimar con precisión la tasa de reaireación o donde
dicha tasa es despreciable, como en el caso de ríos con muy poca pendiente y
donde de la corriente tiene un flujo laminar (Owens et al. 1964, Tsivoglou &
Neal 1976, Thyssen & Kelly 1985).
Para el caso de las cabeceras de los ríos (ordenes de 1 a 3, correspondiente a
quebradas y arroyos), el CCR propone que estas zonas son influenciadas
fuertemente por la vegetación riparia, la cual reduce la producción autotrófica
debido a la baja penetración de la luz y la heterogeneidad de los tramos
contribuyen con grandes cantidades de material alóctono (Vannote et al. 1980).
Por tanto, se espera que P/R <1, es decir, que se trate de ecosistemas
heterotróficos. La zona de transición en la cual el río cambia de una condición
autótrofa a heterótrofa depende principalmente del nivel de penetración
lumínica (Minshall 1978, Naiman et al. 1987). Posteriormente en los tramos
medio y bajo existirá una relación diferente entre la zona ribereña y la corriente
de agua, lo cual favorece al incremento de la producción primaria del río
(Vannote et al. 1980).
Las preguntas de investigación del capítulo dos fueron: ¿Cuál es el efecto de la
altura y los eventos de lluvia y sequía sobre el metabolismo de las
comunidades ubicadas en los sedimentos finos del río? ¿Cuál es la variación
de la actividad metabólica (producción de oxígeno y clorofila), de las
comunidades presentes en otros sustratos con relación a la altura?
(3) En el caso de los macroinvertebrados acuáticos, Allan (1975), Vannote et al.
(1980) y Minshall et al. (1983), establecen que estos ensambles (o
ensamblajes: correspondientes a un conjunto de taxones del mismo grupo
taxonómico con requerimientos ecológicos similares que ocupan un mismo
espacio y tiempo) en donde adaptan sus características estructurales y
funcionales al ambiente circundante, el cual presenta un gradiente continuo de
cambios en la relación entre las fracciones de materia orgánica (MO). Estos
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autores hacen énfasis en los cambios en la proporción o abundancia relativa de
la biomasa de los llamados grupos funcionales alimenticios (GFA) de
macroinvertebrados acuáticos bentónicos a lo largo del río, e intentan explicar
estos cambios a través de la oferta de alimento (fracciones de MO) y los
hábitos para la obtención de alimento de cada GFA. Huryn & Wallace (1987) y
Grubaugh et al. (1996) encontraron que entre los hábitats de los ensambles de
los GF se presenta una variación longitudinal y local y que los muestreos en un
solo hábitat (parches) pueden ser deficientes para reflejar la verdadera
composición de las comunidades a través del continuo de un río. Benfield et al.
(2000), demostraron este mismo comportamiento en la dinámica de la MO al
analizar las variaciones en los procesos de la MO entre parches y a lo largo de
un gradiente altitudinal.
De acuerdo a Cummins & Klug (1979) y Wallace & Webster (1996) en
ambientes tan heterogéneos como son las corrientes, los macroinvertebrados
bentónicos han desarrollado una gran diversidad de adaptaciones morfológicas
y comportamenales para obtener su alimento; esto llevó a algunos autores a
proponer una clasificación estructural y funcional de dichos organismos. Esta
clasificación incluye los siguientes grupos: 1) raspadores: animales adaptados
a forrajear, pastar o raspar materiales como el perifiton, las algas pegadas y su
microbiota asociada de sustratos minerales u orgánicos; 2) los fragmentadores:
organismos que principalmente se alimentan pedazos de tejidos de plantas en
descomposición (>1 mm de diámetro) junto con la microflora y fauna asociada;
3) los colectores recolectores: que se alimentan de partículas finas de materia
orgánica (MOF <1 mm) depositadas; 4) los colectores filtradores: son
organismos que poseen adaptaciones anatómicas (setas, cepillos,
“ventiladores” bucales) o secreciones parecidas a seda que actúa como una
malla para remover partículas finas de materia en suspensión; 5) los
depredadores: que se alimentan principalmente de tejido animal.
Con base en las consideraciones anteriores, el tercer capítulo de esta tesis,
intentó dar respuesta a los siguientes cuestionamientos: ¿Cómo están
distribuidos los grupos funcionales de macroinvertebrados acuáticos a escala
de microhábitats o unidades funcionales y entre tramos ubicados en un
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gradiente altitudinal del río? ¿Cuál será el efecto de los periodos de lluvia y
sequía sobre la composición y biomasa de los GFAs? Estos elementos
espacio-temporales podrían ser considerados como factores modeladores de la
función en el ensamblaje bentónico de estos ecosistemas torrentosos.
(4) La relación entre el ensamblaje bentónico de macroinvertebrados acuáticos
y sus mecanismos de dispersión por deriva, es un proceso dinámico, que
repercute sobre el potencial de recolonización que presentan estos organismos
y la productividad secundaria almacenada que se movilizada a través de la
columna de agua (variación de la biomasa través del tiempo) y se convierte en
otro atributo funcional de los ecosistemas fluviales (Boyero & Bosch 2004). La
composición y biomasa del material derivante impacta de manera directa a la
dinámica y funcionalidad de la comunidad bentónica, pues puede ocasionar
una variación en la estructura poblacional de las especies en diferentes
estadíos y tallas, con organismos de manera frecuente para la recolonización
de diferentes ambientes en el entorno bentónico fluvial (Pringle & Ramírez
1998). En el trópico son pocos los estudios experimentales y teóricos de este
tipo de procesos, enfocados a establecer el efecto del ambiente abiótico sobre
la respuesta de la deriva (Flecker 1992, Pringle & Ramírez 1998, Rodríguez-
Barrios et al. 2007, Ríos 2008).
Son muchas las preguntas que pueden plantearse en cuanto a la relación entre
el ensamblaje bentónico y sus mecanismos de deriva en un río de montaña de
Colombia. Para el presente estudio hemos considerado importante responder a
las siguientes preguntas: ¿Cuál es la relación entre la abundancia, la
composición y la biomasa del ensamblaje bentónico y de los taxones
derivantes? ¿Existe algún efecto de las características hidrológicas presentes
en diferentes rangos altitudinales del río, sobre la relación bentos-deriva?
Río Gaira.
La cuenca hidrográfica del río Gaira se encuentra ubicada en la vertiente
noroccidental de la Sierra Nevada de Santa Marta, en el departamento del
Magdalena, Colombia; entre los 11°52’06” y 11°10’08” de latitud Norte; y entre
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los 74°46’22” y 74°11’07” de longitud Oeste (Frayter et al. 2000). El río Gaira
nace a una altura de 2.750m en la cuchilla de San Lorenzo, en una zona que
corresponde a una transición de bosques muy húmedos subtropicales y
bosques muy húmedos montañosos bajos (Tamarís-Turizo & López 2006,
Grimaldo 2001), con una longitud aproximada de 32.53km desde su nacimiento
hasta su desembocadura al sur del sector conocido como “El Rodadero” en el
mar Caribe (Frayter et al. 2000). Este río atraviesa diferentes paisajes morfo-
climáticos durante su recorrido, caracterizados por las condiciones geológicas y
fisiográficas de la cuenca, enmarcadas dentro del desarrollo de la Sierra
Nevada de Santa Marta, que le confieren variabilidad de pendientes (entre 45-
65%) y origina un cauce con bruscos cambios de dirección en un sistema de
drenaje de tipo dendrítico (Contreras et al. 2000).
Fig. 1. Cuenca del río Gaira. Mapa general con la ubicación de los sitios de
estudio: tramo alto (sector San Lorenzo), tramo medio (sector La Victoria) y






































































La variación temporal del clima de la cuenca hidrográfica del río depende de la
posición latitudinal dentro de la zona intertropical, la variación altitudinal y la
orientación respecto a los vientos. Los climas que se encuentran son cálido
árido, cálido seco, cálido húmedo, templado muy húmedo y frío muy húmedo,
de los cuales el clima que ocupa una mayor extensión dentro de la cuenca es
cálido húmedo con cerca de 5941 ha, seguido por templado muy húmedo con
2371 ha, mientras el de menor área es frío muy húmedo con 851 ha. (Tamarís-
Turizo & López 2006). Se reportan temperaturas relativamente constantes a lo
largo del año con variaciones entre los 32,4 y 24,4°C (PROSIERRA 1998).
El cauce del río presenta zonas de corrientes rápidas y zonas de remansos,
ofrece además, una variedad de ambientes, tales como: sistema pedregoso,
arenoso, pendientes suaves, que permite el desarrollo de comunidades
biológicas adaptadas a cada una de ellas. Esta zona se encuentra influenciada,
en su mayoría, por la acción humana debido a la cercanía de fincas cafeteras
(Guerrero & Zúñiga 2005). Los principales usos del suelo en la cuenca media y
baja son la agricultura, la extracción de madera y la ganadería, por lo que parte
de la vegetación original ha dado paso a un mosaico de hábitats con grandes
extensiones de bosque secundario y pastizales. Sin embargo, aun se
conservan bosques de tipo primario, en especial en zonas que están protegidas
por particulares y que se destina a reservas forestales (Martínez et al. 2009).
La composición florística de la cuenca presenta una cobertura vegetal asociada
con procesos de recuperación natural (Cuadrado 2005). Así mismo es
necesario anotar que tanto en la parte media y baja de la cuenca se alternan
bosques secundarios con áreas de cultivo de café, cacao y frutales (Guerrero
& Zúñiga 2005). Para este estudio se seleccionaran tres tramos de 200m
(aproximadamente), ubicados en parte alta, media y baja de la cuenca del río
Gaira (Fig. 1) los cuales resumen la heterogeneidad de tres formaciones
vegetales típicas de riberas (que se corresponden según las categorías de
Holdridge con las zonas de vida bmhST, bhST y meT), así como la
geomorfología de las laderas ubicadas en la zona que limita con la columna de
agua.
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Los tramos visitados en mi tesis doctoral fueron tres (Fig. 1) y se ubicaron en
(1) la cabecera (tramo alto), conocida como el sector de San Lorenzo (La
Cascada: 11º04’26’’ N, 74º02’31’’ W), a una altura aproximada de 1650m, con
una temperatura media anual de 12.8°C y una precipitación media anual de
2446.2mm; (2) el tramo medio se encuentra ubicado en la hacienda cafetera La
Victoria (Sector Honduras: 11º07’47’’ N, 74º05’42’’ W), aproximadamente a
900m, con una temperatura media anual de 21.5°C y una precipitación media
anual de 2491.8mm (tramo 2); (3) el tramo bajo, correspondiente al sector de
Puerto Mosquito (Reserva Natural La Iguana Verde: 11º10’23’ N, 74º10’37’’
W) a una altura aproximada de 50m, con una temperatura media anual de
27.1°C y una precipitación media anual de 860.4mm (tramo 3), que abarca el
gradiente altitudinal de la cuenca del río Gaira (Espinal & Montenegro 1963,
Gutiérrez 2009).
Tabla 1. Formaciones vegetales presentes en cada uno de los tramos









Alto Bosque muy húmedo subtropical 900 – 1700 2446,2 12,8
Medio Bosque húmedo subtropical 700 – 900 2249,8 21,5
Bajo Monte espinoso tropical 0 – 100 509,4 27,9
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1. Capitulo 1. Dinámica de la materia
orgánica particulada en un río tropical de
montaña
Resumen
Determinamos el efecto del gradiente altitudinal de la cuenca y de los eventos
de lluvia y sequía sobre la cantidad de materia orgánica particulada fina y
gruesa (MOPF y MOPG), que ingresa, se almacena y es transportada aguas
abajo del río. Seleccionamos 3 localidades correspondientes a diferentes
franjas altitudinales y en cada una de ellas escogimos un tramo con una
longitud aproximada de 200 m, para la ubicación de las diferentes trampas de
colecta del material orgánico. Los resultados demuestran que el río en estudio,
es un ecosistema con una importante vocación para el transporte de grandes
cantidades de MOPG, un bajo potencial de almacenamiento y mecanismos
para el ingreso orgánico alóctono, que dependen del gradiente de altura y del
régimen de precipitaciones. Las lluvias se relacionaron con el transporte de
MOPG - MOPF y la sequía con el ingreso y almacenamiento de MOPG. Las
entradas fueron dominadas por la MOPF, en el tramo medio y durante el
periodo de lluvias, con un promedio diario de 8356.3 g.m-2. La MOPG vertical y
lateral se incrementó al inicio de la época seca y en los tramos bajo y medio. El
almacenamiento fue superior en la MOPG y en la época seca, con un registro
instantáneo promedio de 435.7g. Tanto la MOPG como la MOPF presentaron
una relación inversa con la altura. El transporte de MOPG fue 62 veces
superior que la MOPF, con un registro promedio diario de 6597.3g, frente a
106.4g de la MOPF. El transporte de MOPG fue superior en el tramo medio y
alto a inicio de las lluvias, mientras que la MOPF incrementó al final de las
lluvias y en los tramos bajo y medio. El tramo alto se encuentra caracterizado
por transportar grandes cantidades de MOPG, el tramo medio por las entradas
verticales y laterales de MOPF procedentes de la vegetación ribereña y el
tramo bajo por las entradas y almacenamiento de MOPG, así como el
transporte de MOPF.
Palabras clave: ríos de montaña, MOPG, MOPF, vegetación de ribera,
entradas, almacenamiento y transporte.
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Abstract
We determined the effect of height and wet/ drought events on the inputs, store
and downstream transport of fine and coarse particulate organic matter (CPOM
and FPOM of the Gaira River – Sierra Nevada de Santa Marta of Colombia. We
selected 3 sites on different altitudinal belts. On each of them we located a
stretch of 200 m and installed on it the various traps for collecting organic
material. Our results shows that these river is an ecosystem with an important
vocation for the transport of large quantities of CPOM, with low storage potential
and (low quantities) of allochthonous organic inputs, depending on the height
and gradient of rainfall. The wet season were related to the transport of CPOM -
FPOM and the drought season with the entry and storage of CPOM. The
transport of CPOM was higher in the middle part and high at the rains
beginning, while FPOM increased at the end of the wet season and in low and
middle sections. Finally, we conclude that the upper reaches are characterized
by large amounts of CPOM, the middle stretch by the vertical and lateral inputs
of CPOM from riparian vegetation and the lower stretch of the inputs of CPOM
and FPOM significant transport.
Key words: mountain streams, CPOM, FPOM, riparian vegetation, inputs,
storage and transport.
1.1 Introducción
Los ríos pequeños y encañonados, donde la vegetación suele limitar a la
productividad primaria acuática, reciben materia orgánica alóctona en forma de
hojarasca y palizada, como la mayor fuente de energía para sus comunidades
acuáticas (Anderson & Sedell 1979, Cummins et al. 1983, Minshall et al. 1983).
El ecosistema de ribera es la principal fuente generadora de este material
orgánico, que varía con el orden del río (Vannote et al. 1980, Webster &
Benfield 1986), con el tamaño y a la densidad de las partículas. Las
características físicas de las quebradas, incluida la profundidad, la presencia de
estructuras retentivas y la intensidad del caudal (Webster et al. 1999), también
influyen sobre la cantidad y calidad de este material. Es así como en ríos de
cabecera predominan las fracciones gruesas (orden: 1-3) y en tramos de orden
superior hay mayor proporción de material orgánico fino (Vannote et al. 1980).
El material orgánico particulado grueso (MOPG) producto de la hojarasca, se
genera en el bosque de ribera, a través de procesos físicos o fisiológicos,
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exportando al interior de la quebrada sus hojas, madera, ramas, flores e
insectos terrestres (Webster et al. 1999, Richardson et al. 2005, Wantzen et al.
2008). Por su parte, la materia orgánica particulada fina (MOPF) se genera por
procesos físicos en la cabecera de los ríos, ya sea por degradación de la
MOPG, por la floculación del material orgánico disuelto (Paul & Hall 2002) o por
la acción combinada de procesos físicos, químicos y biológicos (Webster et al.
1999) y puede ingresar al cauce debido a su escorrentía desde las laderas en
la interface bosque-río. Otra forma de MOPG es representada por restos de
madera (Díez et al. 2000), que llegan al río principalmente en periodos de
tormentas (Harmon et al. 1986) y generan incertidumbre en este tipo de
entradas masivas, por lo que suele separarse este ingreso de madera del resto
de la hojarasca (Elosegui & Pozo 2005).
El ingreso masivo de este material al río se da en las zonas de cabecera en
donde la MOPG y MOPF son aportadas de forma directa (vertical o en caída) o
lateral por el efecto de la precipitación, del viento u otro agente, sobre la
movilización del material depositado en las laderas (Elosegui & Pozo 2005).
Este transporte lateral también depende de la inclinación del banco, la
heterogeneidad de la superficie del suelo, la vegetación del sotobosque, así
como de la modificación de la vegetación de ribera (Wantzen et al. 2008). La
materia orgánica particulada puede evaluarse a escala de río completo o de
tramos seleccionados (Cummins et al. 1983, Minshall 1983), así como a nivel
de microhábitats o unidades funcionales (Gutiérrez 2006).
En el trópico se sabe que la frecuencia de ingreso alóctono es fuertemente
dependiente de la fenología de la vegetación, de mecanismos de retención en
la zona de transición terrestre-acuática y del clima local (Wantzen et al. 2008).
Su movilización se realiza mediante el flujo unidireccional debido a la fuerza del
caudal (Vannote et al. 1980), hasta encontrar obstáculos en el canal que
detienen su movimiento, con procesos de fragmentación y degradación
biológica por colonización microbiana y el posterior consumo por
macroinvertebrados fragmentadores (Cummins & Klug 1979). Se sabe que en
la región tropical es más importante la acción microbiana que la de otros
consumidores terrestres y acuáticos, debido a la baja palatabilidad de la
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hojarasca, ocasionada por la riqueza de productos secundarios (recalcitrantes)
(Boyero et al. 2009). De acuerdo a Wantzen et al. (2008), en ríos tropicales la
energía autóctona es muy requerida por los consumidores y de cierta forma
explica la baja dependencia de estos organismos por el insumo orgánico
alóctono.
El transporte de MOPG y MOPF se ha considerado mucho más complejo de
cuantificar que los ingresos (Elosegui & Pozo 2005), principalmente durante
eventos de crecientes o avenidas, en donde suele movilizarse la mayor
cantidad de material almacenado en el lecho (Webster et al. 1990), de esta
forma se suele extrapolar la concentración de este material al caudal que se
presenta a lo largo de un año, en lo que se conoce como la deriva de material
orgánico (Webster et al. 1990). El transporte de hojarasca se ha considerado
como un importante parámetro para el análisis de la distribución de la energía a
lo largo del río, principalmente en zonas con alteración de la vegetación
ribereña (Carvalho & Uieda 2008).
Se tiene conocimiento del efecto que tiene la reducción de la vegetación riparia
en la alteración de la cosecha (Standing Crop) y el transporte de MOPG para
las quebradas, en adición al efecto perturbador sobre las comunidades de
invertebrados (Webster et al. 1999, Bilby & Bisson 1992). Disturbios
hidroclimáticos como las tormentas y las crecientes, muestran un efecto
puntual y cíclico en el transporte y almacenamiento de MOP (Richardson et al.
2005), que afecta además a las propiedades estructurales y funcionales de las
Quebradas y modifica la cantidad, el tipo y el tiempo en la entrada de MOP y su
posterior transporte en las quebradas (Reeves et al. 1995).
Para Colombia se cuenta con pocos estudios en cuanto a la respuesta del río
para almacenar y posteriormente transportar la hojarasca de su vegetación
ribereña (Rodríguez-Barrios 2006, Rueda-Delgado et al. 2006, Rodríguez &
Ospina 2007, Rodríguez-Barrios et al. 2008), restringiendo la información solo a
quebradas de la Región Andina. Para la Sierra Nevada de Santa Marta, el
presente estudio se constituye en el primer esfuerzo por conocer este proceso
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dinámico en cuanto al balance de materiales que se presenta a lo largo de un
río costero de la Región Caribe Colombiana.
El propósito del presente estudio, consistió en: (1) determinar la relación
bosque-río, en cuanto a los aportes desde el ecosistema terrestre, así como el
potencial de almacenamiento y el transporte de MOPG y MOPF por el río, a lo
largo de diferentes tramos, ubicados en un gradiente altitudinal. (2) evaluar el
efecto de los eventos de lluvia y sequía sobre esta relación bosque-río. En este
sentido se pretende entender el efecto de la altura y del patrón pluviométrico
sobre este aspecto de la dinámica de la materia orgánica en este tipo de
ecosistemas fluviales.
1.2 Metodología
Descripción de los sitios. (Ver la introducción)
Muestreos. Se realizaron 11 colectas del material orgánico (M1 – M11), que
comprendieron los meses de marzo de 2008 a abril de 2009. Este periodo
abarcó eventos de sequía y de lluvias (P1 y P2 respectivamente) (Fig. 1a-c). El
primer muestreo (M1) se realizó entre el 20 y 23 de marzo, el segundo
muestreo (M2) se realizó entre el 4 y 12 de abril, el tercer muestreo (M3) se
realizó entre el 27 de abril y 7 de mayo, el cuarto muestreo (M4) entre el 17 y
20 de junio, el quinto muestreo (M5) fue durante el 26 de julio y el 2 de agosto,
el quinto muestreo, el sexto muestreo (M6) durante el 13 y el 15 de septiembre,
el séptimo muestreo (M7) se desarrolló entre el 3 y el 6 de octubre, el octavo
muestreo (M8) se realizó del 11 al 14 de noviembre, el noveno muestreo (M9)
fue entre el 13 y 16 de diciembre y el décimo muestreo (M10) fue durante el 31
de enero y el 3 de febrero.
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Fig. 1. Patrón de precipitación diaria en los tramos de estudio (a) tramo alto (A),
(2) tramo medio, (3) tramo bajo (C). M1, M2,…, M10 = campañas de muestreo
=, P1, P2= eventos de sequía y de lluvia respectivamente. Fuente: Instituto de
Hidrología, Meteorología y Estudios Ambientales - IDEAM (2010).
1.2.1 Toma de muestras.
(1) Entradas verticales y laterales de MOPG. Se utilizó la metodología
propuesta por Pozo et al. (2009), con 18 trampas para colecta de caída de
MOPG (6 trampas por tramo, área de colecta de 1 m2, con ojo de malla de 1
mm y marco fijo de tubo de ½’’ para impedir su movimiento por acción del
viento) ubicadas encima del cuerpo de agua y con un tiempo de colecta
aproximado de 1 mes. Otras 18 trampas para las entradas laterales de MOPG
(6 trampas por tramo, área de colecta de 0.06 m2 con ojo de malla de 1 mm)
fueron ubicadas en el límite super ior al nivel máximo de incremento de la
columna de agua en la ladera del río (Bankfull).
(2) Entradas laterales de MOPF. Para la colecta de MOPF, se utilizaron 8
bandejas tapadas por tramo, con una superficie de colecta de 0.002 m2. Estas
se ubicaron a una altura superior al nivel máximo de incremento de la columna
de agua y con un tiempo de colecta aproximado de 1 mes. De forma aleatoria
se colocaron 4 bandejas (8 bandejas por tramo) en cada orilla de los tramos
(Modificado de Pozo et al. 2009).
(3) Almacenamiento en el lecho de MOPG y MOPF. En cada tramo se
seleccionaron cinco puntos aleatorios de muestreo, para utilizar un dispositivo
tipo cilindro o corazonador (área del cilindro: 0.0314 m2). Posteriormente se











































































































































































































































































































































de cada tamiz se almacenó en bolsas de polietileno de grueso calibre, para
cuantificar la MOPG (1mm - <1cm), otras para las muestras de MOPF (< 1 mm)
(tomado de Pozo et al. 2009).
(4) Transporte en deriva de MOPG. En cada tramo de estudio y por
muestreo, se ubicaron a contra corriente 4 trampas de deriva, almacenando
material orgánico durante 24h (ojo de malla de 250 µm), a intervalos de 12hrs
(mañana-noche), para evitar que se colmataran. En el laboratorio se separó la
fracción superior a 1mm por tamizado de la muestra. Para el cálculo del
transporte de MOPG se utilizó la siguiente ecuación (Modificado de Rodríguez
2006).
D = g.T-1.V-1.A-1
Donde, D= Densidad de deriva de MOPG (gramos de MOPG.m-3); g= gramos
de de MOG; T= Tiempo de exposición de la red (segundos); V= Velocidad de la
corriente en la boca de la red (m.s-1); A= Área sumergida de la red (m2).
(5) Transporte en deriva de MOPF. En el tramo de estudio se tomaron 3
muestras de 500ml de agua (cada una con tres réplicas) a intervalos de 8 horas
en un período de 24hrs por muestreo. Posteriormente en el laboratorio se
realizó un filtrado al vacío de 200 ml por muestra. Para el cálculo del transporte
de MOPF se utilizó la siguiente ecuación (Modificado de Rodríguez 2006).
D = g.C-1.T-1.Al-1
Donde, D= densidad de deriva de MOPF (gramos de MOPF. m-3); g= gramos
de MOPF; C= caudal de la sección en el tramo de muestreo (m3.s-1); T = tiempo
de exposición del recipiente (se asume un segundo); Al= alícuota filtrada de
0.002 m-3.
Todas las muestras de entradas, almacenamiento y transporte de MOPG y
MOPF, se almacenaron y se refrigeraron en campo, luego se transportaron al
laboratorio en donde se cuantificó el peso seco libre de cenizas (PSLC) de
cada una, de acuerdo a los procedimientos de secado a 60 °C (por 24 hrs),
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pesado (en una balanza analítica), muflado a 550°C y posterior pesado,
sugerido por APHA (1985).
1.2.2 Análisis estadístico.
Inicialmente se realizó un análisis descriptivo con graficas de barras en Excel,
para representar las magnitudes absolutas, promedios y desviaciones de los
aportes, el almacenamiento y el transporte de MOPF y MOPG, durante eventos
de lluvia y sequía y entre tramos. La estadística inferencial se realizó mediante
análisis de varianza, que requirieron la comprobación de los supuestos de
normalidad y homogeneidad de sus residuos, resultando no ser cumplidos en la
mayoría de los casos, por lo que todo el análisis se realizó con pruebas no
paramétricas. Se utilizó la prueba de Kruskal Wallis (K-W) para la comparación
de los aportes, el almacenamiento y el transporte de MOPF y MOPG entre
tramos. La prueba W de Mann Whitney (W) se utilizó para evaluar la variación
de los aportes, el almacenamiento y el transporte de MOPF y MOPG entre
épocas climáticas. Finalmente se realizó una ordenación de escalamiento
multidimensional no métrico (nMDS) para establecer la relación entre los
tramos y las épocas climáticas con la dinámica de la materia orgánica,
acoplado a un análisis de varianza multifactorial con interacción basada en
permutaciones (PERMANOVA). Para todos los análisis multivariados se utilizó
el programa estadístico R versión 2.11.1 (R Development Core Team 2010
disponible en: www.r-project.org).
1.3 Resultados
Entradas de MOP. A escala de río, el ingreso anual de MOPF (lateral) fue 3
veces mayor al ingreso de MOPG (vertical + lateral) con valores de 278.5 y
97.2 g.m-2 respectivamente. Los aportes anuales de MOPG por caída de
hojarasca (MOPG vertical), al igual que la MOPG lateral y la MOPF lateral,
fueron de 718.3, 2197.4 y 8356.3g.m-2 respectivamente, con un ingreso
promedio diario de 2, 6.1 y 23.2g.m-2 respectivamente.
Tabla 1. Valores promedios de la cantidad de MOP que ingreso a los diferentes
tramos del río durante los diferentes los eventos de lluvia y sequía (P2 y P1
respectivamente). DE corresponde a una desviación estándar por encima y
debajo de los valores promedio.
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Tramo Precipitación Caída Lateral Grueso Lateral Fino
mm g.m-2d-1 DE g.m-2d-1 DE g.m-2d-1 DE
Alto P1 1.74 1.26 4.08 6.04 1.28 0.71
P2 1.15 0.89 5.47 4.99 18.11 17.93
Promedio general 1.46 1.13 4.99 5.34 13.30 16.91
Medio P1 3.02 1.35 8.77 4.69 34.79 36.83
P2 1.13 0.69 5.57 4.30 32.00 40.89
Promedio general 1.89 1.37 6.88 4.69 32.00 40.89
Bajo P1 2.91 3.95 5.34 4.73 18.21 17.85
P2 2.61 1.92 7.86 7.47 25.30 29.02
Promedio general 2.78 3.18 6.53 6.22 23.66 26.35
En los tramos estudiados, la MOPG vertical ingreso en mayor proporción
durante el periodo seco (tabla 1), principalmente en M1 y M10 (Fig. 2), que son
típicos de inicios de sequía (Fig. 1). El tramo bajo presentó el mayor ingreso
vertical de este tipo de material orgánico con un valor promedio de 2.78 (±
3.18) g de PSLC m-2d-1, seguido de los tramos medio y alto (tabla 1). Dicha
variación fue estadísticamente significativa (K-W= 5.58, g.l. = 2, p = 0.04).
Fig. 2. Valores promedios de materia orgánica particulada que ingresó al río
durante los meses de estudio (M1 a M10). A, B y C = tramos alto, medio y bajo
respectivamente.
El ingreso promedio por MOPG lateral fue mayor en el tramo medio (K-W=
15.9, g.l. = 2, p = 0.0003), con 6.88 (± 4.69) g de PSLC m-2 d-1, seguido de los
tramos alto y bajo (Tabla 1). Este ingreso fue mayor en periodo de sequía,
principalmente en M3 y M4 para el tramo alto, M2 para el tramo medio y M6,
M7 y M8 para el tramo bajo (Fig. 2). El ingreso lateral de MOPF no fue
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32 (± 40. 9) g de PSLC m-2 d-1, seguido de los tramos bajo y alto (Tabla 1). Los
aportes de esta fracción fueron superiores en los muestreos de época lluviosa,
principalmente en M5 para el tramo alto y medio y M6 para el tramo bajo (Fig.
2), con una diferencia significativa con los aportes de época seca (K-W= 12.18,
gl = 5, p = 0.032).
Almacenamiento de MOP. A escala de río, el almacenamiento instantáneo de
MOPG y de MOPF (sensu Pozo et al. 2009), fue de 435.7 (±587.9) y 351.7
(±637.3) g de PSLC m-2 respectivamente. Estos valores de almacenamiento
(standing stock) correspondieron a la diferencia entre los aportes desde el
bosque de ribera y el transporte en deriva del material orgánico, el cual
depende mucho del nivel de retención del río en sus diferentes tramos.
Fig. 3. Almacenamiento de MOP en el río durante los meses de estudio (M1 a
M9). A, B y C = tramos alto, medio y bajo respectivamente.
El mayor almacenamiento de MOPG y MOPF se presentó en el tramo bajo (K-
W= 10.8, g.l.= 2, p= 0.004), con un valor promedio de 709.4 (± 961.2) y 607.8
(± 913.5) g de PSLC m-2 respectivamente, seguido del tramo medio y alto. Este
almacenamiento fue mucho mayor en sequía (W = 1514, g.l. = 1, p = 1.8e-06),
principalmente M1, M2 y M3, que representan el inicio de aguas bajas,
comparado a lo que sucedió en meses de lluvia donde los tramos alto y medio
transportaron todo su material fino y grueso (Fig. 3). De esta manera el
almacenamiento de MOPG y MOPF se vio afectado por el arrastre





























































Tabla 2. Almacenamiento promedio de MOPG y de MOPF, durante eventos de
sequía (P1) y de lluvia (P2). DE= una desviación estándar encima y debajo del
promedio.
Tramo Precipitación MOPG ± MOPF ±
mm g.m-2 DE g.m-2 DE
Alto P1 422.9 536.6 62.2 90.9
P2 19.6 19.5 6.4 8.1
Promedio general 261.6 456.9 32.7 66.8
Medio P1 484.5 697.5 381.3 670.5
P2 56.6 48.0 164.1 284.9
Promedio general 270.6 532.3 232.7 435.6
Bajo P1 791.7 707.6 940.0 1059.4
P2 511.8 1430.5 109.6 119.3
Promedio general 709.4 961.2 607.8 913.5
Transporte de MOP. El transporte anual del material orgánico del río fue muy
superior a los ingresos alóctonos y al almacenamiento, principalmente en el
caso del transporte de MOPG el cual fue de 6853.1kg.m-3, siendo 62 veces
superior al transporte anual de MOPF, la cual presentó una movilización anual
de 111.8 kg.m-3. En este sentido se demuestra que el rio Gaira presenta un alto
potencial de transporte de material orgánico particulado, principalmente en su
fracción gruesa. Este transporte anual de MOPG y MOPF, no presentó
diferencias significativas entre eventos climáticos de lluvia y sequía, aunque se
evidenció una tendencia al incremento de la fracción gruesa a finales del
periodo seco e inicios de lluvias, comparado a lo que sucede con la MOPF, la
cual aumentó en época de lluvias (Fig. 4).
El transporte de MOPG fue superior en el tramo medio del río (K-W= 15.9, g.l. =
2, p = 0.0003), con una deriva anual de 4345.4kg.m-3, seguido de los tramos
alto y bajo con 1858 y 650.2 kg.m-3 respectivamente. El transporte promedio
diario fue de 12.1 (± 20.2), 5.161 (± 6.53) y 1.81 (± 2.41) kg.m-2 para los tramos
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medio, alto y bajo respectivamente. Este patrón mantuvo una relación con el
régimen de precipitación de la cuenca, debido a que la mayor magnitud se
presentó hacia el sector medio, seguido de los tramos alto y bajo (Fig. 1).
Fig. 4. Variación temporal del transporte de MOPG (transporte grueso) y MOPF
(transporte fino) entre tramos (A, B y C) y muestreos (M1,…M10). Las barras
representan los promedios y las líneas acotadas a una desviación por encima y
por debajo del promedio.
El transporte de MOPF presentó valores superiores en el tramo bajo (K-W =
0.36, gl = 2, p = 0.043), alcanzando una deriva anual de 74.38 kg.m-3, seguido
de los tramos medio y alto con 23.16 y 15.77 kg.m-2 respectivamente. El patrón
de incremento en esta fracción orgánica presento cierta asincronía con la
MOPG, aumentando al final del periodo de lluvias (Fig. 4). El promedio diario
de transporte fue de 203.8 (± 287.7), 63.5 (± 63.1) y 43.2 (± 36.8) g de PSLC m-
2 en los tramos bajo, medio y alto respectivamente. A excepción del tramo
medio, se presenta un mayor transporte de MOPF durante eventos de lluvia,
contrario a lo que se reportó con la MOPG (Tabla 3) la cual derivo en mayor























































































Tabla 3. Transporte promedio diario de MOPG y de MOPF, durante eventos de
sequía (P1) y de lluvia (P2). DE= una desviación estándar encima y debajo del
promedio.










Alto P1 5214.5 5652.9 43.3 34.5
P2 5105.3 7476.4 43.1 39.4
5161.0 6539.5 43.2 37.0
Medio P1 17697.2 24624.4 78.3 69.1
P2 3886.6 4164.1 48.6 54.0
12070.7 20210.2 63.5 63.1
Bajo P1 1978.6 2514.4 146.9 218.3
P2 627.6 954.2 339.4 386.4
1806.1 2409.2 203.8 287.7
La caracterización de los tramos a lo largo de los diferentes muestreos, es
definida por valores importantes de almacenamiento de MOPF y MOPG en el
tramo bajo y durante eventos de sequía (M2 y M3). Al inicio del periodo de
lluvias (M3 – M4), los tramos alto y medio se caracterizaron por transportar
cantidades importantes de MOPG (Fig. 5). El transporte de MOPF, presentó
altos valores en los tramos medio y alto y durante muestreos de lluvia (M6 –
M8).
El nMDS generó un patrón no lineal (unimodal invertido) de relaciones para los
ingresos, almacenamiento y transporte (línea punteada de la Fig. 5). En este
patrón se aprecia cómo el tramo alto se asocia a procesos de transporte, el
tramo medio con los ingresos y el tramo bajo con el almacenamiento. El
análisis PERMANOVA demuestra un marcado efecto del clima sobre la
respuesta de los descriptores (Seudo F = 4.3, gl. 1, p = 0.01), pero no hay
diferencias entre tramos (Seudo F = 1.42, gl. 2, p = 0.19).
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Fig. 5. Ordenación con escalamiento multidimensional no métrico (nMDS),
utilizando la distancia Bray Curtis y un estrés de 0.13. A.G= Almacenamiento
de MOPG, A.F= Almacenamiento de MOPF, L.G= MOPG Lateral, L.F= MOPF
Lateral, TG= Transporte de MOPG, TF= Transporte de MOPF. A, B y C=
Tramos alto, medio y bajo. M1, ..., M9= Muestreos 1 al 9.
1.4 Discusión
Régimen climático. Se presentaron pocos eventos de precipitaciones extremas.
Estos sucedieron principalmente en los meses de junio (M4) y de septiembre a
octubre (M7 y M8) tramos medio y alto (Fig. 1). Este patrón climático, sumado a
condiciones de buena conservación de los suelos, principalmente en los tramos
alto y medio y complementado con la mayor cobertura vegetal y un buen
potencial de retención de agua en los suelos de las laderas, generan una
influencia sobre los ingresos de MOPF y MOPG hacia el río, como lo
documentan Vargas (2003) y Rodríguez-Barrios et al. (2008) en quebradas de
la Región Andina de Colombia. En las ocasiones en las que las desviaciones
superaron a los valores promedio de las variales se debe a que los datos por
su naturaleza son relativamente dispersos y la media puede ser una
representación muy pobre del conjunto de datos.
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De acuerdo a Prause et al. (2003), no toda la precipitación es suficiente para
generar una abscisión o desprendimiento significativo de las hojas, así como
para humedecer los suelos, con un lavado y movilización de la hojarasca, por lo
cual se destaca un efecto de umbral sobre la efectividad de la precipitación en
la caída y arrastres de la hojarasca. Azeñolazaa et al. (2009) en bosques de
ribera en el río Paraná (Argentina), demuestran que el nivel de humedad
edáfica y la madurez de esta vegetación son los factores determinantes sobre
la caída de hojas en estos ecosistemas forestales.
Entradas de MOPG y MOPF. La dinámica del material orgánico que ingresó,
se almacenó y se transportó, se caracterizó por una alta variabilidad espacial y
temporal a lo largo del río y durante los muestreos. Según Larned (2000), se
puede apreciar esta variabilidad mediante el coeficiente de variación del
almacenamiento, entradas y transporte de detritos, explicado por la distribución
parchada de los árboles ribereños y las acumulaciones de material orgánico en
el canal, así como por la variabilidad temporal del transporte de estos
materiales. En términos generales el tramo alto se caracterizó por el transporte
importante de MOPG, el tramo medio por el ingreso de MOPF y el tramo bajo
por el ingreso y retención de MOPG, así como por el transporte de MOPF.
El aporte vertical y lateral de materia orgánica se produjo durante todo el año,
pero con mayor intensidad durante los meses de época seca. A escala de río,
los ingresos de MOPF fueron 3 veces mayores a los de MOPG, lo cual puede
ser explicado debido a que la dinámica de las fracciones gruesas suele ser
mucho más esporádica y aleatoria que la fracción fina (Webster et al. 1990).
Tanto el ingreso anual de MOPG (97.2 g de PSLC.m-2) como el de MOPF
(278.5 g de PSLC.m-2), no logran superar los registros de 484 g.m-2 en regiones
tropicales de Australia (Benson & Pearson 1993). Rodríguez-Barrios et al.
(2008) reportan 1081 g de PSLC.m-2 de MOPG y 22.65 g de PSLC.m-2 de
MOPF para una quebrada de los Andes Colombianos. Tampoco se alcanza a
los registros anuales de la región templada, como ocurre en ríos boscosos de
Norte América, con valores mayores a 600 g.m-2 (Benfield et al. 2000), 1050
g.m-2 (Larned 2000). Lowman (1988) reporta hasta 1000 g.m-2 en ríos
boscosos de Australia.
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No se incluyó a la madera aportada por los tallos, debido a que sus métodos
tradicionales de medición suelen ser inadecuados (Richardson 1992, Larned
2000). De acuerdo a Webster et al. (1999) la distribución espacio-temporal
parchada de los ingresos de palizadas, generan dificultad en su medición.
Según estos autores, la tasa de fragmentación o asimilación de este material
por los heterótrofos, no excede a la que ocurre en la hojarasca. Campbell et al.
(1992) encontraron que la biomasa de palizadas que ingresa a las quebradas y
es transportada, por lo general es subestimada debido a la dificultad de su
muestreo. Según Tank et al. (1993), el aporte de palizadas al canal presenta un
valor agregado como sustrato para las biopeliculas y para la estructura física de
las quebradas.
Son pocos los estudios que diferencien el patrón de contribución relativa por
vía vertical y lateral (Colón-Gaud et al. 2008). En nuestro estudio el 75.4% del
ingreso de MOPG se dio de forma lateral, el restante 24.6% se dio por caída,
contrario a registros de otros ríos en áreas boscosas, en donde el mayor
insumo de material grueso se da por la caída de la hojarasca (Rodríguez-
Barrios et al. 2008, Colón-Gaud et al. 2008), debido a que al inicio del periodo
de lluvias es mucho el arrastre de materiales que ingresa al río.
Se presentó un efecto significativo de los eventos de lluvia y sequía sobre la
dinámica de entradas del material orgánico grueso en el río, aumentando a
inicios de la sequía, similar a reportes para la región andina colombiana (León
& Quiroga 1982, Hernández & Murcia 1994, Vargas 2003, Rodríguez-Barrios
2006, Rodríguez-Barrios et al. 2008), al igual que en sistemas forestales del
ecuador (Sánchez et al. 2008) y en ríos de Hawái y el trópico Australiano
(Benson & Pearson 1993 y Larned 2000). En bosques argentinos, se ha
demostrado una correlación positiva de la sequía con la caída de hojas y de
abundantes lluvias y de las tormentas con la caía importante de ramas, frutos y
semillas (Prause et al. 2003), así como ocurre con el incremento del viento
sobre estas fracciones en bosques jóvenes (Gallardo et al. 1989, Azeñolazaa et
al. 2009). Sin embargo, en ríos de Panamá, sometidos a fuertes tormentas, se
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ha registrado un mayor ingreso de MOPG y MOPF durante época de lluvias
(Colón-Gaud et al. 2008).
En nuestro estudio se presentó un mayor ingreso vertical de MOPG en el tramo
bajo, en comparación con los tramos medio y alto, a pesar de que el dosel del
bosque y la biomasa vegetal suelen ser mayores hacia tramos altos. Este
proceso fue similar a reportes en ríos boscosos de zonas templadas (Benfield
et al. 2000), pero contradice algunas hipótesis clásicas de la ecología fluvial
(Vannote et al. 1980). Esta condición se debe a que en el tramo bajo la
vegetación es más caducifolia y está sometida a un periodo de sequía más
prolongado, que lleva a una mayor pérdida de estructuras vegetativas por parte
del bosque de (Haines & Foster 1977), diferente a lo que puede estar
sucediendo en los tramos del río Gaira ubicados a mayor altura, en donde
predomina la formación vegetal de bosque húmedo montano bajo, con
características peremnifolias.
Por otra parte, se debería tener en cuenta al tipo de vegetación y a la
frecuencia en la abscisión de estructuras vegetativas, como lo mencionan
Lavado et al. (1989), Hernández et al. (1992) y Sánchez et al. (2008), quienes
demuestran la importancia de la variación interespecifica y la fenología de la
vegetación, como factores relevantes en la fluctuación de la caída de hojas.
Adicional a lo anterior, Benson & Pearson (1993) atribuyen a la variación en las
condiciones físico-químicas de las riberas entre zonas encañonadas y planas,
las diferencias en los aportes del material orgánico. De acuerdo a McClain et al.
(1996), en ríos amazónicos la disminución en la pendiente, la radiación solar, el
pH de los suelos y la composición de las especies arbóreas de tramos bajos,
promueven la mayor frecuencia de abscisión foliar, condiciones similares a las
que suceden en la parte baja del río Gaira.
Almacenamiento de MOPG y MOPF. En promedio, la proporción de MOPG
retenida fue levemente superior a la MOPF, similar a lo encontrado en otros
ríos tropicales (Colón-Gaud et al. 2008, Rodríguez-Barrios & Ospina 2007). El
menor almacenamiento de las partículas más finas se atribuye a su menor área
y densidad (Larned 2000); por el contrario las fracciones más gruesas
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presentan mayor superficie expuesta a ser obstaculizada por la heterogeneidad
física del canal, por lo que suelen almacenarse (Rodríguez-Barrios & Ospina
2007). Según Wallace et al. (1996), el transporte masivo de MOPG solo puede
generse durante eventos episódicos por el efecto de las tormentas.
El almacenamiento del material orgánico fue cuatro veces superior durante
sequía, comparado a la época de lluvias en donde hubo una disminución por el
constante lavado del lecho. La retención de la MOPF fue seis veces mayor en
sequía y la MOPG fue tres veces superior en este periodo. El periodo seco
contiene una mayor eficiencia y cobertura de estructuras retentivas en el canal
del río, que se asocian a la disminución en la descarga (Wallace et al. 1982,
Benfield et al. 2000, Rodríguez-Barrios & Ospina 2007).
Diferentes autores han encontrado que la retención y posterior almacenamiento
de la MOPG y la MOPF se reduce significativamente durante eventos de lluvia,
principalmente en tramos deforestados o de orden superior, por la disminución
de estructuras retentivas, con una mayor movilización de los sedimentos finos
(Pozo et al. 2009).
El mayor almacenamiento de MOPG y MOPF se dio en el tramo bajo y declinó
significativamente hacia los tramos medio y alto. Este patrón contradice lo
reportado para ríos de de regiones templadas (Vannote et al. 1980, Jones
1997, Benfield et al. 2000, Allan & Castillo 2007), en donde se ha medido un
mayor almacenamiento de MOPG en tramos de cabecera, por existir una
mayor superficie de sustratos retenedores como troncos y rocas, asociada a
una mayor cobertura de la vegetación arbórea. Quizá el tamaño relativamente
pequeño del río Gaira, su condición torrentosa y el mayor ingreso vertical de
MOPG comparado con la caída de MOPF, asociado a una cobertura importante
de sustratos emergentes en el tramo bajo con baja pendiente, propicien el
almacenamiento significativo de estos materiales, especialmente durante el
periodo seco.
Transporte de MOPG y MOPF. El 98.4% de la materia orgánica total movilizada
fue representada por la MOPG y el 1.6% restante correspondió a la MOPF.
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Este resultado concuerda con lo encontrado por Iversen et al. (1982) quienes
reportan grandes contribuciones de MOPG (92%), resaltando la importancia de
este material en el entendimiento de la dinámica de los ríos. En la región
andina colombiana se ha visto un patrón inverso, siendo el transporte de MOPF
30 veces superior al de MOPG (Rodríguez 2006, Rodríguez-Barrios et al.
2008). En ríos tropicales se destaca la influencia de este material movilizado
sobre la estructura y dieta de la fauna acuática y en consecuencia sobre el
ecosistema fluvial en general (Uieda & Motta 2007, Carvalho & Uieda 2010).
Este transporte fue superior a los ingresos alóctonos desde el bosque de
ribera. La MOPG transportada fue 815 veces superior la MOPG que ingresó
lateral y verticalmente, deido a que el arrastre de este material se genera a una
escala espacial muy superior a la de tramo en la que se presentan los ingresos
hacia el río. La MOPF transportada fue 4.6 veces superior al ingreso lateral de
esta fracción procedente de las laderas en cada tramo.
Algunos estudios asumen que debe existir un balance entre las entradas y las
perdidas en transporte, aunque falten metodologías más precisas para
valorarlo (Elosegi & Pozo 2005, Carvalho & Uieda 2010). Para tener una mejor
interpretación en la relación de las entradas y perdidas por transporte del
material particulado se debe tener en cuenta que nuestras medidas de aportes
de MOP fueron realizados a una escala de tramo (200m), mientras que las
medidas de transporte reflejan un proceso que está sucediendo a lo largo de
los 37km del río Gaira, que correspondería a un total de 185 tramos.
Además se presentaron diferencias marcadas entre las fracciones fina y
gruesa, ya que los procesos de transporte de la MOPG y la MOPF no están
acoplados o son asincrónicos en cuanto a sus ingresos episódicos de lavado y
entradas masivas (Cummins et al. 1983, Richardson 1992),
Al inicio de las lluvias se incrementó la movilización de la MOPG,
principalmente en los tramos medio y alto, a pesar de que en el tramo bajo
ingresó mayor hojarasca por caída. Este patrón de transporte estuvo
relacionado con los ingresos laterales de MOPG, que fueron mayores en el
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tramo medio. De acuerdo a Larned (2000), los tiempos prolongados de
almacenamiento de hojarasca durante la sequía hacen que se movilice una
fracción muy significativa de este material al inicio de las lluvias. En este caso,
la mayor heterogeneidad de los tramos altos, ocasionada por parches de
palizadas, sustratos emergentes y mayor frecuencia de secuencias de rápidos-
remansos típicos de ríos como el Gaira, pueden influenciar la poca movilidad
de la MOPG durante la época seca (Rodríguez-Barrios & Ospina 2007,
Rodríguez-Barrios et al. 2008).
El transporte de MOPF fue superior en los tramos bajo y medio, principalmente
a finales de la época de lluvias. Este comportamiento sugiere que gran parte
del material grueso de tramos altos sufre un importante fraccionamiento a
MOPF, que incrementa su disponibilidad para las comunidades de organismos
detritivoros (Larned 2000). Los Estudios realizados por Crowl et al. (2002)
sugieren que el patrón de almacenamiento y transporte de MOPG y MOPF no
puede generalizarse solo con variaciones hidrográficas, pues existen
corrientes en donde los procesos de transporte y retención de estas fracciones
se favorecen por las lluvias y otras en donde los eventos de sequía se asocian
a la mayor movilización de este material.
Las comunidades de macroinvertebrados acuáticos presentes en ríos boscosos
de tamaño medio como el Gaira, obtienen su fuente principal de energía de su
bosque de ribera. Es así como los cambios en la estructura y composición
ocasionados por alteraciones en este componente vegetal, generan efectos
negativos sobre la contribución y la calidad de la hojarasca hacia el ecosistema
fluvial (Heartsill-Scalley & Aide 2003). De esta manera se debe mantener una
visión a diferentes escalas de espacio y tiempo que promuevan la conservación
en la conectividad del bosque y su río.
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2. Capitulo 2. Actividad metabólica de
diferentes microhábitats en un río tropical
de montaña
Resumen
Determinamos el efecto de los eventos de lluvia y sequía sobre la actividad
metabólica de las biopeliculas ubicadas sobre los sedimentos y rocas del río.
Adicionalmente evaluamos la cantidad de clorofila (Chl-a) generada por las
comunidades de microalgas presentes en diferentes tipos sustratos y a lo largo
de un gradiente de altura del río. Seleccionamos 3 localidades
correspondientes a diferentes franjas altitudinales y en cada una de ellas
ubicamos un tramo con una longitud aproximada de 200 m, en donde
realizamos las mediciones a escala de microhábitats, utilizando los métodos de
botellas claras-oscuras y las cámaras con recirculación. Se pudo demostrar
que los sedimentos del río son microambientes dominados por una comunidad
de consumidores (relación P/R<1). Por su parte el sustrato rocoso presentó
comunidades epilíticas con dominancia de productores (relación P/R>1). La
actividad metabólica cuantificada con el método de botellas arrojó valores
menores, comparado a los resultados de las cámaras con recirculación. La
producción primaria neta de la comunidad presente en los sedimentos finos se
vio favorecida por los eventos de sequía y por el incremento en la altura, con
valores que alcanzaron un promedio de 1.47 mg.O2.m
-2.h-1 en el tramo alto.
Esta productividad presentó otro patrón en las comunidades de sustratos
rocosos (epiliton), con valores promedio que alcanzaron 685.9 mg.O2.m
-2.h-1 en
el tramo medio, demostrando ser un substrato productor y dominante en cuanto
a su cobertura a lo largo del río. La respiración de la comunidad de los
sedimentos se incrementó con las lluvias y hacia el tramo bajo, alcanzando
valores promedio de 99.5 mg.O2.m
-2.h-1. En las rocas, la respiración presentó
una tendencia similar a la productividad, aumentando en los tramos medio y
bajo. La clorofila a de los diferentes sustratos se incrementó hacia el tramo bajo
del río con valores promedio que alcanzaron los 18.9 mg.O2.m
-2.h-1, propiciada
por la disminución en la velocidad de la corriente, el aumento en la radiación
lumínica y altos niveles de nutrientes. Esta clorofila se concentró principalmente
en los sedimentos finos, seguida por las rocas, las gravas-arenas y la
hojarasca.
Palabras clave. Metabolismo fluvial, epiliton, sedimentos finos, cámaras de
recirculación, botellas claras y oscuras
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Abstract
We determined the effect of wet and drought events on metabolic activity of
biofilms located on the river sediments and rocks. Chlorophyll (Chl-a) generated
by communities of algae present in different substrate types and along a river
gradient Sing was also evaluated. We selected 3 sites on different altitudinal
belts and on each we located at 200 m stretch where measurements were
made at the level of microhabitats, using the methods of clear-dark bottles and
metabolic chambers. We find that river sediments are dominated by a micro-
community of consumers (P / R <1). On the other side epilithic communities are
dominated by producers (P /R>1). Metabolic activity quantified by the bottles
method was lower than the results in the chambers with recirculation. Net
primary production of the fine sediments was favored by drought events and in
the high places, with values averaged 1.47 mg.O2.m
-2.h-1. This factor showed a
different pattern in the communities of rocky substrata (epilithon), with average
values that reached 685.9 mg.O2.m
-2.h-1 in the middle stretch, proving to be a
producer and the dominant substrate coverage along river. The community
respiration in the sediments, increased with the rains and into the lower stretch,
reaching average values of 99.5 mg.O2.m
-2.h-1 in the lower one. On the rocks,
respiration showed a similar trend that productivity, rising in the middle and
lower reaches. Chlorophyll a of the different substrates was increased at the
lower stretch of river with average values reached the 18.9 mg.O2.m
-2.h-1, driven
by the decrease in current velocity, increased radiation light and high nutrient
levels. This chlorophyll is concentrated mainly in the fine sediments, followed by
rocks, gravel, sand and litter.
Keywords: Stream metabolism, epilithon, fine sediments, recirculation
chambers, light and dark bottles.
2.1 Introducción
La actividad metabólica que desarrollan las comunidades de autótrofos y
heterótrofos presentes en los ríos y quebradas es un proceso ecológico
fundamental que refleja la cantidad de oxígeno y de carbón que puede ser
sintetizado y consumido en este tipo de ecosistemas acuáticos (Davies y Stuart
2008). Los factores del ambiente abiótico que influencian la actividad
metabólica de estos cuerpos de agua son variados y la magnitud de su efecto
es diferente entre nuestros ecosistemas tropicales, comparado a lo que sucede
en regiones templadas. Este tipo de comparaciones inter-latitudinales suelen
realizarse durante un ciclo anual a de tramos y del río completo (Vannote et al.
1980, Ortiz-Zayas et al. 2005). Es así como el clima, la hidrología, las
características químicas, incluyendo la carga de nutrientes, se consideran
relevantes sobre este proceso metabólico (Lewis y stuart 2008). Otros factores
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como la intensidad lumínica y el patrón de la temperatura pueden favorecer el
aumento de la productividad en ecosistemas tropicales, por ser más constantes
a lo largo del año (Brinkman 1985).
Se ha podido determinar que el efecto de las crecientes generadas por eventos
de máxima precipitación se convierte en el factor de mayor efecto disturbante
sobre el metabolismo, que ocasiona el estrés algal en ríos tropicales de
montaña (Towsend & Padovan 2005, Gutiérrez 2006), al igual que el aumento
de la turbidez ocasionada por este aumento puntual del caudal, y en especial
cerca a los tramos de desembocadura (Vannote et al. 1980, Lewis et al. 1995).
Los factores bióticos, entre los que se incluye al tipo de vegetación de ribera y
su distribución local, determinan en primera medida la magnitud de la
penetración lumínica vital para la síntesis de oxígeno y carbono por las
biopelículas ubicadas en los diferentes sustratos de un río (Vannote et al. 1984,
Bunn et al. 1999, Mosisch et al. 2001 & Davies y Stuart 2008). La hojarasca y el
material particulado fino que ingresan al río, procedentes de esta vegetación,
fluctúan con el patrón climático y se convierten en un importante recurso
nutricional que es aprovechado por las comunidades acuáticas metabolizantes
(Ortiz-Zayas et al. 2005).
La herbivoría ocasionada por peces (Power 1984, Pringle & Hamazaki 1997,
Douglas et al. 2005), insectos herbívoros (Barbee 2005) y renacuajos
(Ranvestel et al. 2004), es otro agente biótico que actúa mediante el control de
los productores primarios y que se ha documentado en las quebradas
tropicales. Su efecto es importante sobre las biopeliculas y se ve influenciado
por la variación climática en estos cuerpos de agua (Benke 1993). Esta
herbivoría en ríos tropicales suele afectarse cuando la intensidad lumínica es
tanta que genera un cambio sucesional en la comunidad, de algas palatables a
microalgas filamentosas y macrófitas, poco pastoreadas por los consumidores
primarios (Rosemond et al. 2002).
De acuerdo a Davies y Stuart (2008), son pocos los estudios sobre el
metabolismo y la productividad primaria en arroyos y ríos tropicales,
comparados con los aportes en otras latitudes. Para arroyos de Colombia, se
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cuenta con registros en la región Andina, realizados por Gutiérrez (2006) y
Chaparro (2010), en cuanto a la productividad de oxígeno y clorofila en
quebradas de primer orden.
Por medio del presente trabajo se genera información para responder a los
siguientes vacíos de conocimiento: (i) El efecto de la altura y los eventos de
lluvia y sequía sobre el metabolismo de los sedimentos finos del río, (ii) La
variación altitudinal en la actividad metabólica (producción de oxígeno y
clorofila) de otros sustratos que representan la heterogeneidad morfológica del
río.
2.2 Metodología
Descripción de los sitios. (Ver la introducción)
Muestreos: Se realizaron 9 muestreos (M1 - M9), que abarcaron los meses de
marzo de 2008 a abril de 2009. Este periodo incluyó eventos de sequía y de
lluvias (P1 y P2 respectivamente) (Fig. 1a-c). El primer muestreo (M1) se
realizó entre el 20 y 23 de marzo, el segundo muestreo (M2) se realizó entre el
27 de abril y 7 de mayo, el tercer muestreo (M3) entre el 20 y 17 de junio, el
cuarto muestreo (M4) fue durante el 26 de julio y el 2 de agosto, el quinto
muestreo (M5) durante el 3 y el 6 de octubre, el sexto muestreo (M6) se realizó
del 11 al 14 de noviembre, el séptimo muestreo (M7) fue entre el 13 y 16 de
diciembre, el noveno muestreo (M9) fue durante el 31 de enero y el 3 de
febrero y el decimo muestreo fue entre el 27 de marzo y 1º de abril.
Fig. 1. Patrón de precipitación diaria en los tramos de estudio (a) tramo alto (A),
(2) tramo medio, (3) tramo bajo (C). M1, M2,…, M9 = campañas de muestreo =,




































































































































































































































































































































Adicionalmente se realizaron experimentos que evaluaron la producción de
clorofilas de las rocas, las gravas y arenas, la hojarasca y los sedimentos finos
a lo largo del gradiente altitudinal del río. Estos experimentos se realizaron
entre el 14 de agosto y el 18 de octubre de 2009 (tramo medio) y entre el 4 y 12
de octubre de 2009 (tramos alto y medio del río).
2.2.1 Toma de muestras.
Se seleccionaron tres tramos de 200 m, de acuerdo a las consideraciones
espaciales de Frisell et al. (1986), con el criterio de suficiente heterogeneidad
microgeomorfológica, y según el sistema de rápidos y remansos desarrollado
por Dunne & Leopold (1978), que consiste en tomar un tramo de la quebrada
que presente un mínimo de tres rápidos y remansos por cada tramo. La
heterogeneidad espacial de estos tramos se subdividió en cuatro tipos de
microhábitats, sustratos o unidades funcionales (UFs), constituidos por distintos
componentes bióticos y abióticos, que representan a microambientes en los
cuales se desarrollan las biopeliculas de organismos productores y
consumidores. Las UFs seleccionadas fueron: hojarasca, rocas (epiliton),
gravas y arenas y sedimentos finos (Modificado de Gutiérrez 2006).
Para el desarrollo de la actividad metabólica de los sedimentos finos se empleó
el método de las botellas claras y oscuras, extrayendo cuatro replicas de
muestras de los sedimentos finos en el tramo mapeado (modificado de
Gutiérrez 2006). Las muestras de sedimentos finos se tomaron del lecho del río
mediante un dispositivo tipo Surber modificado (mini-surber), el cual presenta
un área de muestreo de 50 cm2 y una superficie inferior flexible ajustable a la
forma irregular de los diferentes sustratos del lecho (modificado de Gutiérrez
2006). Las muestras se colectaron con una bolsa de polietileno de calibre
grueso acoplada al dispositivo y transfirieron en botellas de vidrio esmeriladas,
completando el volumen de cada botella con agua extraída del sitio de
muestreo.
Durante cada muestreo, la actividad metabólica se estimó como la variación en
la concentración de oxígeno disuelto mediante cuatro incubaciones de dos
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horas por día, con agitación a intervalos de diez minutos, para optimizar el
proceso metabólico. Las botellas con los sustratos se sumergieron dentro del
cauce del río, manteniendo así la temperatura del agua. Posterior a cada
incubación las botellas se llenaron con agua del río, para continuar con el
procedimiento. Las mediciones de oxígeno disuelto se tomaron con una sonda
digital marca WTW modelo Multi 350i/SET.
Al finalizar las incubaciones se retiraron los sustratos de las botellas y se midió
el volumen de agua presente. Los sedimentos finos y el epiliton se cubrieron
con papel de aluminio y se almacenaron en bolsas, para llevarlos al laboratorio
en donde se secaron a 50oC y se pesaron para el cálculo posterior de la
superficie metabolizante.
El cálculo de la superficie real de sedimentos finos se realizó mediante la
obtención de imágenes digitales de alícuotas de cada muestra, que se
fotografiaron con ayuda de un microscópio convencional con un aumento de
0.63X. Posteriormente se procesaron en el programa computacional ImageJ
versión 1.40 (National Institutes of Health, USA http://rsb.info.nih.gov/ij/).
Finalmente el área de cada alícuota se extrapoló al peso total de la misma. El
cálculo de la superficie real del epiliton se realizó mediante el procedimiento
descrito por Acuña et al. (2009), para cubrir las rocas con papel aluminio, que
posteriormente se pesó y él área total.
La producción primaria neta de la comunidad (PPNC) se calculó a partir de las
variaciones de oxígeno en las cámaras claras. Los valores se obtuvieron por
unidad de área (mg O2 m
-2 h-1) según la siguiente ecuación tomada de Acuña et
al. (2009):
PPNCárea = (O2.t2 - O2.t1).V.S
-1.t-1
Donde, O2 t2 - O2t1 es la variación del oxígeno a lo largo de la incubación (mg
O2 L
-1), V es el volumen del agua dentro de la cámara (L), S es la superficie de
sustrato colonizado con algas (m2) y t es la duración de la incubación (h).
Caitulo 2 50
La respiración de la comunidad (RC) se obtuvo a partir de la variación de
oxígeno en las botellas oscuras siguiendo las mismas ecuaciones utilizadas
para la PPNC. La Productividad Primaria Bruta de la Comunidad (PPBC) se
estimó como la suma de la PPNC y la RC promedio. Se realizaron regresiones
asintóticas para construir las curvas mensuales de Producción-Luz incidente en
cada tramo, a fin de determinar la PPNC a saturación de luz (asíntota de la
curva).
Se realizó un procedimiento similar el descrito para el procedimiento con
botellas claras y oscuras, pero con la utilización de cámaras cilíndricas de
metaclrilato, con un potencial de almacenamiento de 1L de agua (Acuña et al.
2009). Para el análisis de producción y consumo de oxígeno (PNNC, RC y
PPBC), adicional a los sedimentos se realizaron cuatro incubaciones por día
para las rocas, por la facilidad de estos recipientes para almacenar este tipo de
sustratos, comparado a las botellas. Con ello se pretendió comparar el
metabolismo de sustratos con vocación respiradora (sedimentos finos) y
productora (epiliton), a lo largo de un gradiente altitudinal.
Para la extracción de la clorofila a (Chl-a) producida por las biopeliculas
adheridas en los substratos epiliton (EPI), sedimentos finos (SED), hojarasca
(HOJ) y gravas-arenas (GRA), se utilizó un aparato muestreador de 2cm2,
tomado de Romani y Sabater (2001). Estas muestras se depositaron en frascos
plásticos cubiertos con papel aluminio, se les adicionó 10 ml de acetona al 90%
y se mantuvieron congeladas hasta el momento de su análisis en el laboratorio,
siguiendo los procedimientos sugeridos por Jeffrey & Humphrey (1975), Marker
et al. (1980) y APHA (1985). El material suspendido se filtró utilizando filtros de
vidrio GF/F. La cuantificación de la concentración de clorofila se realizó
mediante la lectura al espectrofotómetro y la aplicación de la siguiente ecuación
tomada de Acuña et al. (2009):
Clorofila-a = 11.4 (A665-A750) Vol.extracto (ml) / superficie del sustrato (cm2)
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Donde A665 es la absorbancia medida a 665 nm y A750 es la medida a 750
nm. Finalmente los valores de Chl-a, se expresaron en gramos por metro
cuadrado.
2.2.2 Análisis estadístico.
Inicialmente se realizó un análisis descriptivo con graficas de barras, para
representar las magnitudes absolutas, promedios y desviaciones del
metabolismo de EPI y GRA, así como de los valores de Chl-a en EPI, GRA,
SED y HOJ, entre tramos y durante eventos de lluvia y sequía. La estadística
inferencial se realizó mediante análisis de varianza, que requirieron la
comprobación de los supuestos de normalidad y homogeneidad de sus
residuos, que fueron cumplidos en la mayoría de los casos, por lo que todo el
análisis se realizó con pruebas no paramétricas. Se utlizó la prueba de Kruskal
Wallis (K-W) para la comparación de los valores de metabolismo del epiliton y
de los sedimentos finos, entre los tramos de estudio, junto a graficas de cajas y
bigotes. La prueba W de Mann Whitney (W) se utilizó para analizar la variación
de los sedimentos entre épocas climáticas, complementado con graficas de
cajas y bigotes. Para el caso de la Chl-a se utilizó K-W para establecer el
efecto del gradiente de altura sobre este pigmento presente en los diferentes
sustratos (epiliton, sedimentos finos, hojarasca y gravas-arenas).
Finalmente, para establecer la relación entre los tramos y las épocas climáticas
con los descriptores funcionales PPNC, RC y PPBC del sedimento fino, se
realizó una ordenación de componentes principales (PCA) con una matriz de
correlación debido a la disimilitud en las variables tratadas. Para todos los
análisis se utilizó el programa estadístico R versión 2.11.1 (R Development
Core Team 2010 disponible en: www.r-project.org).
2.3 Resultados
Variables fisicoquímicas: El río Gaira, presenta valores altos de velocidad de
la corriente, bajos niveles de nutrientes, el pH es ligeramente básico y la
temperatura muestra una variación importante entre los tramos evaluados
(Tabla 1).
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Tabla 1. Caracterización física y química del río Gaira. Valores promedio y
desviaciones obtenidas de los 9 muestreos realizados.







Velocidad m.s-1 0.56 0.27 0.56 0.27 0.36 0.18
Caudal m3.s-1 0.37 0.27 0.35 0.32 1.43 1.05
Nitratos µg.l-1 0.181
0.08































Temperatura oC 15.51 2.50 18.49 1.17 24.17 2.20
TDS* 31.84
16.4







0 400.6 366.9 885.9
594.
3
* Sólidos totales disueltos
Cobertura de las UFs: En términos generales el río Gaira por ser un
ecosistema fluvial de tamaño medio, se encuentra formado en su recorrido por
un sustrato rocoso con proporciones significativas de epiliton y gravas-arenas.
En el tramo alto, el sustrato epiliton fue el de mayor cobertura con el 61%,
seguido de gravas-arenas con el 43%. El tramo medio fue caracterizado por
epiliton con el 57%, seguido de gravas-arenas con 43%. El tramo bajo es
dominado por gravas-arenas con 57%, seguido de epiliton con 33.4% y
sedimento fino presenta valores importantes de cobertura con 5.93%.
A lo largo de las tres estaciones, las mayores acumulaciones de epiliton se
presentan en lluvias (P2), por ser el sustrato que soporta el estrés hídrico en
mayor proporción, con excepción del tramo alto en donde no hay mayor efecto
de la lluvia sobre la cobertura de esta UF (Fig. 2). Los sustratos gravas-arenas
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y hojarasca presentaron un patrón inverso al epiliton, principalmente la
hojarasca, pues es un sustrato que sufrió un estrés importante disminuyendo
su cobertura por el incremento de la precipitación (Fig. 2).
Fig. 2. Cobertura de Unidades funcionales entre tramos y periodos climáticos.
Las barras representan la cobertura promedio de los diez muestreos y las
líneas acotadas a una desviación estándar encima del promedio. P1 = Periodo
de lluvia, P2 = Periodo de Sequía. EPI= epiliton, SED= sedimentos finos, HOJ=
hojarasca y GRA= gravas-arenas.
Variación del metabolismo de SED con botellas: En términos generales, los
valores de metabolismo de los sedimentos finos medidos con botellas claras y
oscuras, representan un sustrato respirador, con variaciones importantes entre
los tramos (K-W= 19.9, g.l. = 8, p = 0.01), siendo además un sustrato poco
representativo en cuanto a cobertura (Fig. 2), por lo que su actividad
metabólica representa muy poco en relación a la productividad primaria que
ofrece al río (figs 3 y 5). Los valores producción primaria neta (PPNC) de los
sedimentos finos fueron mayores en el tramo alto, seguidos de los tramos
medio y bajo con valores promedio de 1.47 (± 2.24), 0.46 (± 0.44) y 0.43 (±
0.3) mg.O2.m
-2.h-1 respectivamente.
La respiración de la comunidad (RC) presentó un patrón inverso y mucho más
marcado al de la PPNC (K-W= 17.42, g.l. = 2, p = 0.0001), pues los mayores
registros se presentaron en el tramo bajo, seguido de los tramos medio y alto
con 1.47 (± 2.24), 0.46 (± 0.44) y 0.43 (± 0.3) mg.O2.m
-2.h-1 respectivamente.
La producción primaria bruta de la comunidad (PPBC) Fue superior en el tramo


























valores promedio de 0.87 (± 0.69), 0.83 (± 0.77) y 0.63 (± 0.71) mg.O2.m
-2.h-1
respectivamente.
Las tendencias anteriormente mencionadas generaron una respuesta sobre la
relación P/R en la que el tramo alto fue el único con cierta dependencia
autóctona reportando valores de 1.47 (± 2.22) mg.O2.m
-2.h-1, pero no alcanzó a
ser estadísticamente diferente con el resto de tramos que presentaron una
dependencia alóctona más marcada con valores promedio de 0.46 (± 0.44) y
0.43 (± 0.30) mg.O2.m
-2.h-1 en los tramos medio y bajo respectivamente.
La PPNC a lo largo de los diferentes muestreos no se vio influenciada por los
eventos de lluvia y sequía, pero si se presentaron meses en los cuales varió
significativamente (K-W= 19.9, g.l. = 8, p = 0.01) (Fig. 3).
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Fig. 3. Valores de PPNC a saturación de luz, PPBC, RC y P/R (PPBC/RC) de los diferentes meses de muestreo (M1,…, M9) en los
tramos de estudio (A = alto, B= Medio, C= Bajo). Las barras representan los valores promedio de cada variable metabólica y las

































































































































































































































































































La RC en general presentó una tendencia considerable en aumentar durante los
meses de lluvia (M5-M8), principalmente en el tramo bajo en donde se reportaron
los mayores valores (K-W= 22.83, gl = 8, p = 0.0035), incluyendo M9 de inicios de
sequía (Fig. 3). La fluctuación de la PPBC fue influenciada principalmente por el
comportamiento de la PPNC, con tendencia a aumentar durante los muestreos de
inicios de sequía (M8 y M9) de una forma significativa (K-W= 15.8, g.l. = 8, p =
0.045). En el tramo alto se reporta el mayor valor de PPBC hacia M7 que
representa el final de las lluvias (Fig. 3). Finalmente la relación P/R fue siempre
menor que 1, exceptuando a M4 y M9 en el tramo alto (Fig. 1), pero sin ser
estadísticamente diferentes al resto de muestreos y tramos (K-W= 10.31, g.l. = 8,
p = 0.24).
La ordenación de las localidades (tramos alto, medio y bajo) con las diferentes
variables metabólicas dio como resultado que el tramo alto se caracterizó por
descriptores de productividad (PPN, PPB y P/R) y el tramo bajo se caracterizó por
ser respirador (Fig. 4).
Fig. 4. Análisis de componentes principales utilizando la distancia euclídea
estandarizada, para ordenar las localidades por sus descriptores metabólicos. Las
primeras 2 componentes principales (Comp.1 y Comp.2) capturan el 82% de la
varianza, utilizando una matriz de correlación.
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Metabolismo de SED y EPI con cámaras: Los valores de metabolismo medidos
con cámaras claras y oscuras, superan en varios órdenes de magnitud a los
registros en botellas claras-oscuras, debido a que en los primeros se simula de
una forma más real las variables ambientales que influyen sobre la actividad
metabólica, como el flujo continuo de agua sobre los sustratos incubados.
En términos generales, el sustrato epilítico se caracterizó por ser altamente
productor, principalmente en el tramo medio seguido de los tramos alto y bajo. Un
caso inverso ocurrió con el sustrato sedimento fino, en donde dominó el proceso
de respiración. Este patrón presentado en el sustrato sedimento fino confirma los
resultados encontrados con el método de botellas claras-oscuras pero en un
mayor orden de magnitud.
Los valores de PPNC de epiliton fueron dominados en el tramo medio con un
promedio de 685.91 (± 535.04) mg.O2.m
-2.h-1, seguido del tramo alto y bajo con
563.4 (± 428) y 301.38 (± 255.07) mg.O2.m
-2.h-1 respectivamente (Fig. 5). Estas
diferencias no fueron significativas (K-W=0.18, g.l. = 2, p = 0.91). Los valores de
PPNC de los sedimentos finos fueron mucho menores a los anteriores (W = 447,
g.l. = 1, p << 0.01), dominados en el tramo bajo con un promedio de -2.85 (± 8.05)
mg.O2.m
-2.h-1, seguido de los tramos alto y medio con -15.64 (± 17.48) y -16.51 (±
17.72) mg.O2.m
-2.h-1 respectivamente (Fig. 5).
La RC del epiliton presento un patrón similar al de PPNC, con un valor promedio
de 280 (± 345.9) mg.O2.m
-2.h-1 para el tramo medio, seguido del alto y bajo con
230 (± 284.01) y 145.26 (± 93.2) mg.O2.m
-2.h-1 respectivamente. Estos valores
fueron muy superiores a los reportes de RC en los sedimentos finos (W= 455, g.l.
= 1, p = 1.05e-08), los cuales presentaron promedios de 99.5 (± 93.17), 22.15 (±
20.6) y 20.52 (± 18.15) mg.O2.m
-2.h-1 para los tramos bajo, medio y alto
respectivamente (Fig. 5), demostrando la mayor actividad metabólica del epiliton y
la vocación respiradora de los sedimentos finos, principalmente en el tramo bajo.
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La PPBC del epiliton se vio favorecida principalmente por los registros de PPNC,
con valores promedio de 783.81 (± 690.9), 643.9 (± 573.13) y 446.63 (± 280.5)
mg.O2.m
-2.h-1 para los tramos medio, alto y bajo respectivamente (Fig. 5), con
valores muy superiores a los registrados en los sedimentos finos (W= 480, g.l.= 1,
p= 1.13e-12). Este último substrato registró promedios de 27 (± 8.9), 2.3 (± 7.97) y
2.13 (± 7.77) mg.O2.m
-2.h-1 para los tramos bajo, medio y alto respectivamente (Fig. 5).
La relación PPBC/RC (P/R) del epiliton fue superior a uno en todos los tramos. Los
valores promedio de este sustrato fueron 6.55 (± 8.33), 4.75 (± 4.11), 4.51 (±
4.26), en los tramos bajo, alto y medio respectivamente. En el caso de los
sedimentos finos los valores fueron inferiores a 1. Los promedios fueron de 0.27
(± 0.05), 0.14 (± 0.36) y 0.12 (± 0.33) para los tramos bajo, medio y alto
respectivamente (Fig. 5).
Fig. 5. Valores de PPNC a saturación de luz, PPBC, RC y P/R (PPBC/RC) para
EPI y SED, en los diferentes tramos de estudio (A = alto, B= Medio, C= Bajo). Las
barras representan los valores promedio de cada variable metabólica y las líneas
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Clorofila a de EPI, GRA, SED y HOJ: En general se presentó un aumento en la
cantidad de Chl-a hacia el tramo bajo. Los promedios fueron mayores en el tramo
bajo, seguido de los tramos medio y alto, con 15.22 (± 13.8), 4.51 (± 6.9) y 5.35 (±
3.9) mg.m-2 respectivamente (figs 6 A y B).
El incremento de la Chl-a se relacionó con los altos valores de nitratos (Fig. 6 A),
al igual que con baja velocidad (Fig. 6 B) y el aumento de la radiación lumínica que
penetró a la columna de agua (Fig. 6 C). Estas diferencias en la Chl-a fueron
significativas por los altos registros en el tramo bajo (K-W = 4.85, g.l. = 2, p =
0.04). A escala de UF, se presentaron los mayores valores de Chl-a en los
sedimentos finos (K-W = 26.5, g.l. = 3, p < 0.01), seguido del epiliton, las gravas-
arenas y la hojarasca, con 18.9 (± 13.3), 12.6 (± 9.53), 6.89 (± 5.32) y 3.8 (± 2.9)
mg.m2 respectivamente (Fig. 6 C).
Fig. 6. Concentración de clorofila a en escala de tramo y UF. (A) Patrón de Chl-a
en relación a la velocidad de la corriente y en los diferentes tramos, (B) Patrón de
Chl-a en relación a los nutrientes y a los diferentes tramos, (C) Patrón de Chl-a,
relacionada a la intensidad lumínica en los diferentes tramos de muestreo y UFs.


























































































































































acotadas corresponden a una desviación estándar encima y/o debajo del
promedio.
2.4 Discusión
Variables fisicoquímicas: La actividad metabólica que se origina en los
diferentes microambientes y tramos de un río es afectada por la disponibilidad de
recursos, principalmente en cuanto a las diferentes formas de materia orgánica
para las comunidades de heterótrofos, como por la cantidad de luz y nutrientes en
formas inorgánicas que posibilitan el funcionamiento y permanencia de las
comunidades fotosintetizadoras en estos ambientes fluviales (Hawer & Lamberti
2007, Talling & Lemoalle 1998, Gutiérrez 2006, Ortiz-Zayas et al. 2005). La
concentración de nutrientes inorgánicos del río Gaira, expresada en términos de
nitratos, nitritos y fosfatos (Tabla 1), corresponden a niveles tolerables que
favorecen el crecimiento óptimo de los ensamblajes de autótrofos (Hall & Tank
2003), con el fosforo reactivo soluble (PO4) de niveles similares a los registros de
otros ecosistemas fluviales tropicales, como los reportan Ortiz-Zayas et al. (2005)
para ríos de Puerto Rico. En las ocasiones en las que las desviaciones superaron
a los valores promedio de las variales se debe a que los datos por su naturaleza
son relativamente dispersos y la media puede ser una representación muy pobre
del conjunto de datos.
Los estudios con el nitrógeno en ambientes fluviales han demostrado la
importancia de este nutriente en sus formas inorgánicas sobre la productividad
primaria (Dowing et al. 1999), que favorece hasta en un 70% a la productividad de
ríos tropicales de sur de Australia. Chaparro (2010) determinó que el aumento de
los nutrientes del río Tota-Colombia, favorece la productividad primaria a corto
plazo y afecta a la densidad de algunas poblaciones de diatomeas, similar a lo que
ocurre en ríos de la región mediterránea (Guasch et al. 1995, Romaní et al. 2004,
Sabater et al. 2005, Veraart et al. 2008).
El patrón de penetración lumínica (PAR) que llegó a la columna de agua en los
tres tramos y durante los nueve muestreos (Tabla 1), demuestra que esta
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intensidad fue más limitante en el tramo medio de río y no coincide con
generalidades desarrolladas para la región templada, en donde la menor
intensidad se presenta en los tramos altos (Vannote et al. 1980). Esta condición se
debe al patrón hidroclimático de la cuenca estudiada, pues la precipitación máxima
promedio suele presentarse en altitudes intermedias, que genera una respuesta
positiva sobre la cobertura forestal y como resultado una mayor limitante de luz
para las comunidades autotróficas del sotobosque y de la columna de agua.
Se sabe que el tipo de vegetación y su distribución local determinan la magnitud
de la penetración lumínica vital para la síntesis de oxígeno y carbono por las
biopelículas ubicadas en los diferentes sustratos de un río (Vannote et al. 1980,
Bunn et al. 1999, Mosisch et al. 2001 & Davies y Stuart 2004), así además que en
algunos arroyos prístinos, la vegetación no suele ser suficientemente densa para
generar un efecto significativo sobre la penetración lumínica (Lewis et al. 1995).
De acuerdo a Langdon (1988), en ríos tropicales el patrón de penetración lumínica
puede generar un exceso en la productividad de las algas filamentosas,
comparado a lo que puede suceder con estas poblaciones autotróficas a mayores
latitudes, en donde hay mayor restricción de los días de luz. En ríos tropicales de
Hong Kong se ha encontrado que la remoción de coberturas importantes de
vegetación genera un aumento en la producción de algas del bentos (Dudgeon
1988).
El patrón de precipitación del río Gaira, a pesar de presentar una tendencia
unimodal, registró una variabilidad marcada en el tramo medio y alto, en
comparacón con los menores valores del tramo bajo. Sin embargo permitió hacer
una clasificación entre eventos de lluvia y sequía que fueron determinantes en la
actividad metabólica de las biopeliculas presentes en los sedimentos y con
influencia positiva de la sequía sobre la productividad y de la magnitud de la lluvia
sobre la respiración.
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Cobertura de las UFs: La representatividad de los diferentes microhábiats
presentes en cada tramo caracterizan a un río pequeño, dominado por la
cobertura de substratos mecánicamente estables, como las rocas y las gravas-
arenas, en comparación con la hojarasca y los sedimentos finos, los cuales
presentaron poca representación en el río y en algunos en muestreos
desaparecieron del tramo de estudio, como ocurrió con la hojarasca durante
ciertos eventos de precipitación (Fig. 2). Este patrón coincide con los registros de
Glova & Duncan (1985) y Arscott et al. (2005), quienes encontraron que la
estabilidad de los sustratos ubicados a lo largo de un río se afecta por eventos de
crecientes ocasionadas por periodos de lluvia, principalmente a mayor elevación,
en donde el grado de perturbación y recambio de los sustratos es más frecuente,
en contraste con lo que sucede en tramos bajos en los que la sinuosidad del río
disipa el nivel de estrés sobre la heterogeneidad y estabilidad de su lecho.
En ríos como el de nuestro estudio, cuya cuenca presenta bajo nivel de alteración,
con una textura de los suelos que permite una buena infiltración, las variaciones
del caudal originadas por la lluvia son poco frecuentes y de corta duración, de tal
forma que la movilización y arrastre de sustratos es inusual. Solo eventos
extremos de incremento de caudal alcanzan suficiente energía para poner en
movimiento los sustratos mecánicamente más inestables del bentos (Lancaster &
Hildrew 1993).
Un patrón similar al ocurrido con la estabilidad de los sustratos de nuestro estudio
fue encontrado por Gutiérrez (2006) en una quebrada de la región Andina
Colombiana, en la que determinó que el sedimento fino, al igual que las hojarasca,
fueron substratos mecánicamente inestables, aunque el segundo tiene la ventaja
de ingresar y almacenarse continuamente, precedente de la vegetación de ribera.
Respuesta metabólica con los métodos utilizados: A pesar que las
estimaciones de la actividad metabólica fluvial han sido evaluadas mediante la
velocidad de asimilación de carbono y fosforo radioactivo (Elwood & Nelson 1972,
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Naiman 1976), al igual que el método del canal abierto para obtener datos a nivel
de ecosistema (Odum 1956, Marzolf et al. 1994, Ortiz-Zayas et al. 2005), en
nuestro estudio se utilizaron dos técnicas. Se sabe muy poco de la aplicabilidad de
la técnica de las botellas claras-oscuras en ambientes fluviales, aunque para
Colombia se cuenta con un referente experimental (Gutiérrez 2006). El segundo
método que utilizamos fue el de las cámaras de metacrilato con recirculación de
agua, que ha sido ampliamente utilizado por sus bondades para la incubación de
comunidades bentónicas de los diferentes sustratos del río (Hansmann et al. 1971,
Tsivoglou & Neal 1976, Acuña et al. 2009).
Para el caso de la actividad metabólica de los sedimentos finos que analizamos,
se encontró que el patrón de respiración evaluado con los dos métodos fue similar,
pero con la diferencia en que la magnitud de este descriptor fue en promedio 20
veces mayor con las cámaras para los tramos alto y medio y 60 veces mayor para
el tramo bajo, comparado a lo que ocurrió en las incubaciones realizadas con las
botellas (Fig. 7), demostrándose la magnitud de la sudvaloración que se presenta
con el método de botellas.
Fig. 7. Variación altitudinal en la respiración de la comunidad de los sedimentos
finos. RCbot.= Respiración con el método de botellas claras-oscuras, RCcam.=
Respiración con el método de las cámaras y recirculación. Las barras y círculos
representan a la magnitud promedio de la respiración y las líneas acotadas a una
deviación encima o debajo del promedio.
Metabolismo del sedimento fino: Se pudo demostrar que los sedimentos del río
son microambientes dominados por una comunidad de consumidores (relación














































a la autotrofía, aunque sin diferir significativamente con el resto de valores. Esta
tendencia al consumo y respiración ha sido descrita en otros ríos tropicales y se
atribuye a una alta desconexión de la R sobre la P debido a los altos niveles de
carbono orgánico que soportan a estos ecosistemas (Ortiz-Zayas et al. 2005).
La producción primaria bruta de la comunidad presente en los sedimentos finos
se vio favorecida por eventos de sequía y por el incremento en la altura, con
valores que alcanzaron un promedio de 27 mg.O2.m
-2.h-1 en el tramo bajo. Este
registro metabólico fue muy bajo comparado a lo encontrado para la sabana de
Bogotá, con sedimentos que produjeron hasta 230 mg.O2.m
-2.h-1 (Gutiérrez 2006).
Se ha podido determinar que el efecto de las crecientes durante periodos de
precipitación se convierten en el factor de mayor efecto disturbante sobre el
metabolismo, que ocasiona el estrés algal en ríos tropicales de montaña (Towsend
& Padovan 2005, Gutiérrez 2006), al igual que el aumento de la turbidez
ocasionada por este aumento puntual del caudal o cerca a tramos de
desembocadura (Vannote et al. 1980, Lewis et al. 1995).
La respiración de la comunidad de los sedimentos se incrementó con las lluvias y
hacia el tramo bajo, con valores promedio hasta de 99.5 mg.O2.m
-2.h-1 en el tramo
bajo. En las rocas, la respiración presentó una tendencia similar a la productividad,
aumentando en los tramos medio y bajo. Gutiérrez (2006) registró mayores niveles
de consumo con valores que alcanzaron 280 mg.O2.m
-2.h-1.
Metabolismo del epiliton: El sustrato rocoso constituido por ensambles del
epiliton, presentó una actividad metabólica con tendencia hacia la producción
(relación P/R>1). Presentó sus mayores valores de productividad en el tramo
medio, seguida de los tramos alto y bajo. En ríos de montaña, los gradientes de
altura presentan una asociación inversa con la densidad del aire, la cual ocasiona
un descenso en la temperatura y como consecuencia se evidencia una
65 Metabolismo de micrhábitats
disminución de los procesos metabólicos de producción primaria (Lewis et al.
2008).
Nuestros resultados coinciden con otros estudios para la región andina
colombiana que evaluaron la actividad metabólica de este sustrato (Gutiérrez
2006, Chaparro 2010), en los cuales se ha demostrado que estos sustratos actúan
como una fuente importante de materia orgánica autóctona, similar a lo que ocurre
en ríos mediterráneos (Romani & Sabater 2001), en donde se demuestra una
importante actividad microbiana del sustrato epilítico.
El descenso de la productividad en el tramo bajo ha sido documentado por
diferentes autores (Pringle et al. 1993, March et al. 2002, Ortiz-Zayas et al. 2005),
quienes atribuyen este proceso a la intensa tasa de herbivoría por grandes
organismos como los peces, caracoles y camarones, que caracteriza a los ríos
tropicales. Según Benke (1993), el incremento de la temperatura en la zona baja
de los ríos favorece al rápido crecimiento de herbívoros y su consecuente presión
sobre los productores primarios. La presión de los grandes herbívoros puede estar
limitada en los tramos altos de estos ríos torrentosos por la presencia de barreras
físicas como las cascadas (Greathouse & Pringle 2006), las cuales son comunes
en el río Gaira.
La respiración del epiliton también fue mayor en el tramo medio, con valores
superiores a los presentados en el sedimento fino. De acuerdo a Ortiz-Zayas et al.
(2005), las altas tasas de respiración en ríos tropicales son soportadas por el
ingreso óptimo de carbono orgánico, procedente de la vegetación ribereña.
Los valores de producción primaria neta promedio del epiliton en el río Gaira
alcanzaron 685.91 mg.O2.m
-2.h-1 en el tramo medio, que supera a los registros de
otros ríos de Colombia. Chaparro (2010) registró hasta 187.4 y 352.9 mg.O2.m
-2.h-
1 previo y posterior a la fertilización a escala de tramo de un río en el
Departamento de Boyacá. Gutiérrez (2006) utilizó la técnica de las cámaras sin
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circulación en una quebrada altoandina de Bogotá y reporta valores de producción
primaria bruta en epiliton de 420 mg.O2.m
-2.h-1, por debajo del máximo registro de
nuestro trabajo con 783.81 mg.O2.m
-2.h-1 para este tipo de productividad.
Un patrón similar ocurrió con la respiración del epiliton que calculamos, la cual
alcanzó registros promedio de 280 mg.O2.m
-2.h-1 para el tramo medio, mayores a
los datos de Chaparro (2010) con 22.9 y 12.2 280 mg.O2.m
-2.h-1 previo y posterior
a la fertilización del río, e inferiores a los valores encontrados por Gutiérrez (2006),
quien obtuvo un consumo de 510 mg.O2.m
-2.h-1 en este sustrato.
La relación PPBC/RC (P/R) del epiliton fue superior a 1 en todos los tramos, con
valores entre 4.51 y 6.55, con lo que se confirma la vocación productora de este
sustrato a demás de ser dominante en superficie a lo largo del río, similar a los
registros de este sustrato, en otros ríos colombianos, con valores máximos de 2.21
(Gutiérrez 2006) y de 5.1 a 9.4 (Chaparro 2010).
Concentración de clorofila a: Este pigmento se incrementó hacia el tramo bajo
del río con promedios que alcanzaron los 18.9 mg.m-2 en los sedimentos,
propiciado por la disminución en la velocidad de la corriente, el aumento en la
radiación lumínica, los bajos niveles de fosfatos y altos registros de nitratos. Esta
clorofila se concentró principalmente en los sedimentos finos, seguida por las
rocas, las gravas-arenas y la hojarasca, similar a lo encontrado por Gutiérrez
(2006), quien demostró que los sedimentos ocuparon el segundo lugar en cuanto
al almacenamiento de estos pigmentos, las concentraciones que superaron los 67
mg.m-2.
La alta proporción de clorofila encontrada en los sedimentos puede ser el
resultado de una estrategia de la comunidad de autótrofos para concentrarse en
lugares con menor presión de herbívoros, los cuales consumen con mayor
facilidad a los ensambles de microalgas que se ubican en sustratos de mayor
tamaño y estabilidad como las rocas (Allan & Castillo 2007) y donde el efecto de
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las crecientes no alcanza suficiente magnitud para remover las biomasas del
perifiton de los sedimentos (Ortiz-Zayas et al. 2005). Quizá los bajos valores de
clorofila sobre el resto de sustratos se deba a la presión de la herbivoría sobre las
biopeliculas de productores, principalmente en el tramo bajo en donde se
encuentra una mayor densidad de macroconsumidores, como ocurre con los
peces (Power 1984, Pringle & Hamazaki 1997, Douglas et al. 2005), al igual que
los insectos herbívoros (Barbee 2005) y renacuajos (Ranvestel et al. 2004).
Con relación a los objetivos planteados en el presente estudio, se encontró que en
el tramo medio existen condiciones de mayor productividad primaria en las
comunidades de sustratos mecánicamente estables como el epiliton. La variación
entre eventos de lluvia y sequía es un importante regulador hidroclimático de la
actividad metabólica, que favorece a procesos respiratorios y afectaa la
producción y viceversa. La relación P/R fue dependiente de la naturaleza de los
sustratos, sin un efecto significativo de gradientes de altura y de los eventos
hidroclimáticos, superior a 1 en el epiliton por su dependencia funcional autoctona,
comparado con los sedimentos finos, en donde esta relación fue inferior a 1 y con
dependencia alóctona.
En este sentido se demuestra que el río Gaira presenta en su heterogeneidad
geomorfológica a un sustrato rocoso, típico de ríos tropicales de montaña en
donde su actividad metabólica suele dar la identidad funcional de este tipo de
ecosistemas fluviales, con tendencia a la autotrofía en cuanto a la producción de
oxígeno y de clorofila, pero con valores importantes de consumo heterotrófico,
demostrando además la importante dependencia alóctona y el papel que
desempeña el bosque de ribera en su interacción con el río.
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3. Capitulo 3. Grupos funcionales alimenticios
de macroinvertebrados acuáticos en un río
tropical
Resumen
Determinamos la estructura trófica de las comunidades de macroinvertebrados
acuáticos (expresada en la riqueza, la abundancia de taxones y las proporciones
de biomasa de los diferentes grupos funcionales alimenticios) a escala de río, de
tramo y de microhábitats (unidades funcionales - UFs). También evaluamos la
variación espacial y temporal de estos descriptores durante eventos de lluvia y
sequía. Seleccionamos 3 localidades asociadas a diferentes franjas altitudinales y
en cada una de ellas se ubicó un tramo con una longitud aproximada de 200 m, en
donde se realizaron los muestreos a escala de Unidad Funcional (360 muestras en
total). Se reportan 109 taxones, con una abundancia de 11 167 individuos que
aportaron una biomasa de 107.11 g. La densidad de los macroinvertebrados se vio
favorecida con el incremento en la altura, la biomasa presentó un patrón inverso
pues fue mayor hacia el tramo bajo (K-W= 10.1, g.l.= 1, p<< 0.05), por el aporte de
grandes crustáceos (Macrobrachium) y la diversidad de taxones fue mayor en el
tramo medio del río (H’ = 3.16). Por ser un rio de montaña el río Gaira está
constituido principalmente por sustrato rocoso (epiliton = 50.5%) y de gravas /
arenas (43.7%), pero la Unidad Funcional con mayor oferta de hábitat y recursos
alimenticios y con valores más altos de abundancia y biomasa de
macroinvertebrados fue la Hojarasca (K-W= 25.3, g.l.= 3, p<< 0.05 y K-W= 15.3,
g.l.= 3, p<<0.05 respectivamente). El aporte de biomasa por los diferentes grupos
funcionales alimenticios, estuvo representada casi en su totalidad por los
Decápodos fragmentadores del género Macrobrachium con el 73%, seguidos de
los Tricópteros fragmentadores del género Leptonema con el 15 %, ubicados en
su mayoría en el tramo alto y los Plecópteros depredadores del género
Anacroneuria con el 6.56 %, quienes dominaron en el tramo medio del río.
Excluyendo a Macrobrachium del análisis, se presentó una dominancia de
Anacroneuria en el tramo bajo. La biomasa aportada por los grupos funcionales
alimenticios fue mayor en lluvia (W= 10.1, g.l. = 1, p<<0.05), favoreciendo al
crecimiento de los Decápodos, pero la abundancia fue muy superior durante
eventos de sequía.
Palabras clave: macroinvertebrados acuáticos, grupos funcionales alimenticios,
unidades funcionales, rio tropical de montaña, biomasa.
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Abstract
Functional feeding groups of macroinvertebrates in a tropical river of Colombia.
Tropical rivers are frequently described on their biodiversity but few studies have
considered the ecological value of this richness in their food webs. We determined
the trophic structure of aquatic macroinvertebrate communities (expressed in the
richness and abundance of taxa and biomass proportions of different functional
feeding groups) at the level of the river, stretch and microhabitats (functional units -
UFs). We evaluated the spatial and temporal variation of these descriptors during
wet and dry events, and selected three sites associated with different altitudinal
belts. We reported 109 taxa, with 11 167 individuals who contributed 107.11g of
biomass. Density of macroinvertebrates was favored with increasing height, and
biomass showed the opposite pattern (K-W = 10.1, d.f. = 1, p <<0.05), due to the
addition of large crustaceans (Macrobrachium), and the taxa diversity was higher in
the middle stretch of the river (H'= 3.16). The Gaira stream runs through a mid-
sized river basin, for this reason we found mainly bedrock (epilithon = 50.5%),
gravel, and sand (43.7%). The functional unit with more habitat and food resources
that contains a higher abundance of leaf litter macroinvertebrates was foliage
followed by epilithon, fine sediment and gravel-sand (K-W = 25.3, d.f. = 3, p
<<0.05). The biomass values of these organisms were higher in leaves followed by
gravel-sands, epilithon and sediment (K-W = 15.3, d.f. = 3, p <<0.05).
Autochthonous biomass input by different functional feeding groups can be
considered very low, but they define the functionality of the stream, being
represented almost exclusively by shredders (Macrobrachium, 73%), present only
in the lower reaches, followed by shredder Leptonema with 15%, located mostly in
the upper reaches and predatory stoneflies of the genus Anacroneuria to 6.56%,
which dominated in the middle stretch of stream. Excluding Macrobrachium from
the analysis, there was dominance of Anacroneuria in the lower reaches. Between
rainfall and drought events, biomass of functional feeding groups was higher in rain
(W = 10.1, d.f. = 1, p <<0.05), favoring the growth of decapods, but the abundance
was much higher during drought events.
Key words: aquatic macroinvertebrates, food functional groups, functional units,
tropical stream mountain, biomass.
3.1 Introducción
La inmensa diversidad de la biota de los ríos tropicales dificulta obtener un
conocimiento completo sobre la estructura de sus comunidades, siendo la
diversidad biológica uno de los temas centrales de las investigaciones, junto con la
descripción y distribución de sus especies (Jackson & Sweeney 1995). La mayoría
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de estudios sobre la biota de ríos de Sur América se ha utilizado como
herramienta para el diagnóstico de la calidad ambiental del agua, sin tener en
cuenta el papel trófico y otros aspectos ecológicos y funcionales de estas especies
(Greathouse & Pringle 2006). Por lo tanto se debe generar información que integre
elementos de la estructura de las comunidades con la función de estos
organismos en los ecosistemas fluviales. De esta manera se podrán obtener
modelos ecológicos que permitan hacer mejores generalizaciones conceptuales
sobre la estructura y funcionamiento de estas corrientes tropicales (Tomanova et
al. 2006).
Allan y Castillo (2007) establecen que las comunidades de macroinvertebrados
acuáticos, presentes en los ecosistemas fluviales, representan un importante
vínculo entre los recursos de materia orgánica (MO), tales como la hojarasca,
algas, detritus, etc; y los consumidores de niveles superiores en la red trófica.
Estos autores hacen énfasis en los cambios en la proporción o abundancia relativa
de la biomasa de los llamados grupos funcionales alimenticios (GFA) de
macroinvertebrados acuáticos bentónicos a lo largo del río, e intentan explicar
estos cambios a través de la oferta de alimento (fracciones de MO) y los hábitos
para la obtención de este recurso por cada GFA. Para Colombia la información
sobre los GFAs de macroinvertebrados acuáticos es muy escasa, concentrándose
en pequeñas quebradas andinas (Gutiérrez 2006, Chara et al. 2010). Para la
Sierra Nevada de Santa Marta (SNSM) solo se cuenta con el reporte de estudios
sobre la dieta de Plecópteros colectados en condiciones naturales (Tamarís et al.
2007). Con base en los resultados de Tomanova et al. (2006) y Chara et al.
(2010), se prefirió utilizar la literatura neotropical para la clasificación de GFA,
debido a que las historias de vida de muchos taxones de estas latitudes presentan
diferencias con sus congéneres de regiones templadas (Merritt & Cummins 1996).
El objetivo del presente trabajo consistió en evaluar la estructura trófica a nivel de
GFAs de la comunidad de macroinvertebrados presentes en 3 localidades dentro
del gradiente altitudinal del río Gaira y durante un año de muestreos, con el fin de
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determinar: (1) la distribución de los GFAs a escala de microhábitats o unidades
funcionales (UF) y entre tramos ubicados en un gradiente altitudinal del río y (2) el
efecto de los periodos de lluvia y sequía sobre la composición de los GFAs. Estos
elementos espacio-temporales se consideran modeladores de la estructura y
función en ecosistemas torrentosos como los de la SNSM.
3.2 Materiales y metodos
Descripción de los sitios. (Ver la introducción)
3.2.1 Toma de muestras
Se realizaron 10 muestreos (M1 – M10), que abarcaron los meses de marzo de
2008 a abril de 2009. Este periodo abarcó eventos de sequía y de lluvias (P1 y P2
respectivamente) (Fig. 1a-c). El primer muestreo (M1) se realizó entre el 20 y 23
de marzo, el segundo muestreo (M2) se realizó entre el 27 de abril y 7 de mayo, el
tercer muestreo (M3) entre el 20 y 17 de junio, el cuarto muestreo (M4) fue durante
el 26 de julio y el 2 de agosto, el quinto muestreo (M5) entre el 13 y el 15 de
septiembre, el sexto muestreo (M6) durante el 3 y el 6 de octubre, el séptimo
muestreo (M7) se realizó del 11 al 14 de noviembre, el octavo muestreo (M8) fue
entre el 13 y 16 de diciembre, el noveno muestreo (M9) fue durante el 31 de enero
y el 3 de febrero y el décimo muestreo fue entre el 27 de marzo y 1º de abril. Los
muestreos 8 y 9 del tramo bajo no se desarrollaron por presentarse fuertes
crecientes durante estas fechas que imposibilitaron las colectas, por un lavado
importante de los organismos del bentos.
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Fig. 1. Patrón de precipitación diaria en los tramos de estudio (A) tramo alto (A),
(B) tramo medio, (C) tramo bajo (C). M1, M2,…, M10 = campañas de muestreo.
P1, P2= eventos de sequía y de lluvia respectivamente.
El río Gaira presenta valores altos de velocidad de la corriente, bajos niveles de
nutrientes, el pH es ligeramente básico y la temperatura muestra una variación
importante entre los tramos evaluados (Tala 1).
Tabla 1. Caracterización física y química del río Gaira. Valores promedio y
desviaciones obtenidas de los 10 muestreos realizados.
Tramo Alto Tramo Medio Tramo Bajo
Promedi
o (±) Promedio (±) Promedio (±)
Velocidad m.s-1 0,56 0,27 0,56 0,27 0,36 0,18
Caudal m3.s-1 0,37 0,27 0,35 0,32 1,43 1,05
Nitratos µg.l-1 0,181 0,087 0,223 0,102 0,240 0,122
Nitritos µg.l-1 0,791 0,263 0,790 0,399 1,422 1,112
Fosfatos µg.l-1 4,406 2,476 4,769 3,315 4,619 3,157
Oxígeno mg.l-1 8,308 1,353 8,003 1,544 7,889 1,386
pH 7,191 1,048 6,791 1,230 7,358 0,724
Conductividad µS.cm-1 33,45 17,80 106,80 209,65 98,71 34,28
Temperatura oC 15,51 2,50 18,49 1,17 24,17 2,20
TDS* 31,84 16,43 49,42 23,50 100,68 31,01
Luz (PAR) µE.m-2.s-1 455.6 210.0 400.6 366.9 885.9 594.3
* Sólidos totales disueltos
Muestreo: Se seleccionaron tres tramos de 200m, de acuerdo a las
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heterogeneidad microgeomorfológica y el sistema de rápidos y remansos
desarrollado por Dunne & Leopold (1978), que consiste en tomar un tramo de la
quebrada que presente un conjunto de rápidos y remansos (mínimo tres de cada
uno) por cada tramo. La heterogeneidad de microhábitatas en estos tramos fue
subdividida en cuatro tipos de UFs, constituidas por distintos componentes bióticos
y abióticos, que representan a microambientes en los cuales se desarrollan los
GFAs. Las UFs seleccionadas fueron: hojarasca (HOJ), epiliton (EPI), gravas y
arena (GRA) y sedimento fino (SED) (Modificado de Gutiérrez 2006).
En cada muestreo y con la ayuda de una red surber con ojo de malla de 200µm
(área de muestreo = 0.09m2), se colectaron los macroinvertebrados acuáticos
presentes en las distintas UF, de acuerdo a los procedimientos modificados de
Merrit & Cummins (1996). En cada tramo y muestreo se colectó un total de tres
muestras por UF. El material extraído por la red surber se almacenó en bolsas de
polietileno y se preservo en alcohol etílico al 90%.
Laboratorio. Las muestras fueron revisadas bajo el estereoscopio y cuando fue
necesario se realizaron montajes para observación al microscopio. El material
biológico se determinó hasta el nivel taxonómico más específico posible (en la
mayoría de los casos hasta género), con las claves taxonómicas y descripciones
de Lopretto (1995), Merritt & Cummins (1996) y Fernández & Domínguez. (2001).
Debido a la limitación taxonómica para llegar hasta el nivel de especies con larvas,
se acogieron las propuestas de Dolédec et al. (2000) y Gayraud et al. (2003),
quienes demuestran que la resolución hasta nivel de especie no es indispensable
en estudios de diversidad funcional, considerando al género como el máximo nivel
necesario. Todo el material identificado fue corroborado y reposa en la colección
de referencia del Laboratorio de Invertebrados Acuáticos de la Universidad
Nacional de Colombia.
Los GFA considerados en este trabajo fueron: colectores-filtradores (C-F),
colectores-recolectores (C-R), raspadores (R), depredadores (D) y fragmentadores
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(T). La asignación de los GFA de macroinvertebrados se realizó de acuerdo a la
literatura especializada para taxones neotropicales (Tomanova et al. 2006, Chara
et al. 2010) y con la ayuda de expertos. La biomasa se estimó mediante
regresiones de longitud-peso de cada taxón identificado, utilizando las regresiones
propuestas por Benke et al. (1999) y Cressa (1999).
3.22 Análisis Estadístico.
Inicialmente se realizó un análisis descriptivo con gráficas de barras en Excel para
representar las magnitudes absolutas, promedios y desviaciones de la abundancia
y biomasa aportada por cada grupo funcional alimenticio, durante eventos de lluvia
y sequía y entre tramos y UF. La estadística inferencial se realizó preliminarmente
mediante análisis de varianza, que requirieron la comprobación de los supuestos
de normalidad y homogeneidad de sus residuos, que resultaron no ser cumplidos
en la mayoría de los casos, por lo que todo el análisis se realizó con pruebas no
paramétricas. Se utilizó la prueba de Kuskal Wallis (K-W) fue utilizada para la
comparación de las proporciones de GFA entre tramos, complementado con
gráficas de cajas y cinturas. La prueba W de Mann Whitney (W) se empleó para
analizar la distribución de los GFA entre épocas climáticas, complementado con
gráficas de cajas y cinturas. Finalmente, para establecer la relación entre los
tramos y las épocas climáticas con la biomasa de los GFA, se realizó una
ordenación de escalamiento multidimensional no métrico (nMDS) acoplado a un
análisis de varianza multifactorial con interacción basado en permutaciones
(PERMANOVA). En estos últimos análisis se excluyó a Macrobrachium por sus
altos valores de biomasas. Para todos los análisis se utilizó el programa
estadístico R versión 2.11.1 (R Development Core Team 2010 disponible en:
www.r-project.org).
3.3 Resultados
Cobertura de las UFs: En términos generales, el río Gaira se encuentra
representado en su recorrido por un sustrato rocoso con proporciones
significativas de EPI y GRA. En el tramo alto, el sustrato EPI es el de mayor
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cobertura con 61% (± 24.2), seguido de GRA con 43% (± 20.56). El tramo medio
es caracterizado por EPI con 57% (± 34.9), seguido de GRA con 43% (± 24.1). El
tramo bajo es dominado por GRA con 57% (± 24.7), seguido de EPI con 33.4% (±
21.3) y SED presenta valores importantes de cobertura con 5.93% (± 4.9).
A lo largo de las tres estaciones, las mayores acumulaciones de EPI se presentan
en la época de lluvias (P2), por ser el sustrato que soporta el estrés hídrico en
mayor proporción, con excepción del tramo alto en donde no hay mayor efecto de
la lluvia sobre la cobertura de esta UF (Fig. 2). Los sustratos GRA y HOJ
presentan un patrón inverso a EPI, principalmente HOJ, pues es un sustrato que
sufre un estrés importante disminuyendo su cobertura por el incremento de la
precipitación (Fig. 2).
Fig. 2. Cobertura de Unidades funcionales entre tramos y periodos climáticos. Las
barras representan la cobertura promedio de los diez muestreos y las líneas
acotadas a una desviación estándar encima del promedio. P1 = Periodo de lluvia,
P2 = Periodo de Sequía.
Patrón de abundancia, biomasa y diversidad: Durante las diez campañas de
muestreo realizadas en los tres tramos, se colectó un total de 11167 individuos,
distribuidos en 12 ordenes, 52 familias y 109 taxones de macroinvertebrados, los
cuales aportaron una biomasa total de 107.11 g de peso seco /32.4 m2 de área
muestreada con la red surber (3.306 g/m2) (Tabla 2). A nivel de tramos, la mayor
abundancia se presentó en el tramo alto (A), seguido del tramo medio (B) y tramo


























con mayor aporte de biomasa fue el tramo bajo, seguido de los tramos medio y
alto con 81.4, 13.4 y 12.48 g respectivamente (K-W= 10.1, gl= 1, p= 0.0015).
Un patrón similar al presentado por la abundancia se encontró en la riqueza de
taxones, por cuanto el tramo alto presentó el mayor valor con 81 taxones, seguido
de B y C con 75 y 63 taxones, con una relación directa entre la altura y la riqueza
de taxones. Los valores promedio de diversidad de taxones, expresados mediante
el índice de Shanon-Wiener (H’), fueron mayores en el tramo medio con 3.16,
seguidos de los tramos bajo y alto con 2.65 y 2.58 respectivamente. A nivel de las
UFs, HOJ presentó la mayor abundancia con 4508 individuos (promedio = 450.8 ±
196,4), seguida de EPI con 3237 individuos (promedio = 693.6 ± 1348.8), SED con
1862 individuos (promedio = 354.6 ± 483.2) y GRA con 1559 individuos (promedio
= 524.1 ± 980.8). Esta variación en el patrón de abundancias no fue significativa
(K-W= 1.37, gl = 2, p= 0.5).
Los valores de biomasa total también fueron mayores en HOJ con 88,7 g
(promedio = 8.9 ± 9.5), seguida de EPI con 12,5 g (promedio = 1.3 ± 0.8), GRA
con 5.1 g (promedio = 0.5 ± 0.4) y SED con 0.9 g (promedio = 0.09 ± 0.07). La
variación en la abundancia y biomasa por tramos se reporta en la tabla 2. La UF
con una mayor diversidad de Shannon fue GRA, seguida de HOJ, EPI y SED con
3.3, 2.9, 2,8 y 2.01 respectivamente (Tabla 2).
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Tabla 2. Descriptores de la estructura de la comunidad para macroinvertebrados
bentónicos en un gradiente altitudinal clasificado por tres tramos del río Gaira (A =
tramo alto, B = tramo medio y C = tramo bajo) y entre UF (EPI, HOJ, SED, GRA).
Prom. = número promedio de individuos, (±) = una desviación estándar por encima




Tramo UF Total Prom. (±) Total Prom. (±) Total Prom. (±) Total Prom. (±)
A EPI 2042 204.2 220.3 7.6 0.02 0.10 54 17.7 5.5 2.2 1.9 0.5
GRA 473 47.3 38.4 0.3 0.00 0.01 45 13.1 6.7 3.0 2.1 0.6
HOJ 1742 174.2 111.5 2.1 0.01 0.06 49 18.0 5.4 2.5 2.0 0.4
SED 777 77.7 131.2 2.5 0.01 0.02 38 8.9 5.4 1.7 1.4 0.6
Subtotal 5034 12.5
B EPI 819 91.0 109.4 4.4 0.02 0.06 50 17.1 6.6 2.9 2.3 0.3
GRA 515 51.5 50.7 2.2 0.01 0.03 47 13.7 7.6 3.2 2.2 0.4
HOJ 1695 169.5 114.5 6.3 0.02 0.07 52 16.4 2.9 2.7 2.0 0.2
SED 472 47.2 36.3 0.5 0.00 0.01 37 9.2 5.9 2.5 1.5 0.6
Subtotal 3501 13.4
C EPI 377 47.1 54.7 0.1 0.00 0.01 39 9.8 6.7 3.0 1.8 0.4
GRA 571 71.4 69.7 0.3 0.00 0.01 37 9.0 6.0 2.6 1.5 0.5
HOJ 1071 133.9 92.0 80.3 0.34 1.87 43 15.4 4.7 2.6 2.0 0.4
SED 613 76.6 108.5 0.6 0.00 0.00 21 4.9 3.3 1.1 0.9 0.4
Subtotal 2632 81.4
Total 11167 107.2
El análisis taxonómico arrojó que los dípteros presentaron la mayor abundancia
con 5 571 individuos (promedio: 557.1 ± 341.7), seguidos de los efemerópteros
con 2 089 individuos (promedio: 208.9 ± 110.3) y tricópteros con 1 360 individuos
(promedio: 136.0 ± 134.2). Los valores de biomasa fueron dominados
ampliamente por los decápodos con 78.25 g (promedio: 13.04 ± 8.25), tricópteros
con 16.47 g (promedio: 1.65 ± 0.88), los plecópteros con 7.03 g (promedio: 0.7 ±
0.34) y coleópteros con 1.57 g (promedio: 0.16 ± 0.19).
El taxón más abundante en los 3 tramos fue Chironominae con 2 108 individuos
(promedio: 702.67 ±229.69), seguido de Simulium con 2 008 individuos
(promedio: 669.33 ± 801.72) y Leptohyphes con 674 individuos (promedio:
224.67± 150.75). A nivel de UF Macrobrachium dominó en biomasa con 78.25 g
(promedio: 13.04± 8.25), seguido de Leptonema con 14.96 g (promedio: 1.5 ±
0.89) y Anacroneuria con 7.03 g (promedio: 0.7± 0.34) (Tabla 3).
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Tabla 3. Valores de abundancia (Número de individuos) y biomasa (g de de los
taxones con mayor aporte de biomasa en los tres tramos y UFs, clasificados en
sus diferentes GFA. Prom. = número promedio de individuos, (±) = una desviación
estándar por encima y por debajo del promedio.
Abundancia Biomasa
TRAMO UF Taxón GFA Total Prom. (±) Total Prom. (±)
A EPI Leptonema T 102 13 10 6.20 0.775 0.626
Simulium C-F 951 95 164 0.17 0.017 0.029
Anacroneuria D 19 3 2 0.51 0.085 0.064
GRA Leptonema T 38 6 4 2.31 0.385 0.251
Atopsyche D 30 5 2 0.06 0.010 0.004
Chironominae C-R 65 9 10 0.01 0.002 0.002
HOJ Anacroneuria D 31 5 2 0.83 0.138 0.052
Leptonema T 13 2 1 0.79 0.132 0.071
Simulium C-F 569 57 67 0.10 0.010 0.012
SED Chironominae C-R 495 62 115 0.10 0.013 0.024
Rhagovelia D 47 8 10 0.01 0.002 0.002
Tanypodinae D 41 10 17 0.01 0.001 0.002
B HOJ Anacroneuria D 113 13 8 3.02 0.336 0.210
Leptonema T 30 6 7 1.82 0.365 0.412
Staphylinidae D 323 40 58 0.73 0.092 0.131
EPI Leptonema T 36 5 7 2.19 0.313 0.403
Anacroneuria D 35 4 4 0.94 0.104 0.107
Corydalus D 12 2 1 0.68 0.114 0.051
GRA Leptonema T 14 4 2 0.85 0.213 0.116
Corydalus D 12 2 2 0.68 0.136 0.125
Anacroneuria D 14 2 1 0.37 0.053 0.031
SED Limnocoris D 57 6 12 0.19 0.021 0.039
Chironominae C-R 112 14 18 0.02 0.003 0.004
Rhagovelia D 91 10 9 0.02 0.002 0.002
C HOJ Macrobrachium* T 12 2 1 78.25 13.042 8.248
Anacroneuria D 41 7 7 1.10 0.183 0.194
Leptonema T 9 2 1 0.55 0.137 0.030
SED Chironominae C-R 408 58 74 0.09 0.012 0.016
Tricorythodes C-R 66 17 19 0.00 0.0002 0.0002
Leptohyphes C-R 57 19 28 0.01 0.003 0.004
EPI Leptonema T 3 2 1 0.18 0.091 0.043
Corydalus D 2 2 0 0.11 0.114 0.000
Anacroneuria D 4 1 1 0.11 0.036 0.015
GRA Culoptila R 49 25 9 0.13 0.066 0.025
Tricorythodes C-R 98 25 31 0.00 0.000 0.000
Chironominae C-R 81 10 11 0.02 0.002 0.002
Total general 4080 103.17
* Se acoge el rol trófico de fragmentador de acuerdo a Moutton et al. 2010, pero puede presentar
hábitos adicionales (colector – Ramírez y Pringle 1998 y depredador – Mantel et al. (2004) y
Rueda-Delgado et al. 2006), a pesar que sus aportes de biomasa son muy elevados, se excluyen
del resto de análisis por la falta de claridad en su función como lo sugiere Cheshire et al. 2005.
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Variación espacial de los GFA: A escala de río, los colectores-recolectores
dominaron en riqueza y abundancia con 29 taxones y 5 228 individuos (H’ = 1.95),
seguidos por los depredadores con 28 taxones y 1 426 individuos (H’ = 2.29), los
raspadores con 23 taxones y 1 510 individuos (H’ = 1.99), los fragmentadores con
12 taxones y 543 individuos (H’ = 1.64) y los colectores-filtradores con 9 taxones y
2443 individuos (H’ = 0.73).
Del 100% de biomasa encontrada en los diferentes GFA, el 52.3% fue aportado
por los fragmentadores, el 36% por los depredadores y el 12% de la biomasa
remanente se encontró en los colectores-recolectores, los colectores-filtradores y
los raspadores. Estos aportes fueron significativamente diferentes (K-W= 165.81,
gl = 5, p<< 0.001).
A escala de tramo los fragmentadores dominaron ampliamente en el tramo alto
(75% de la biomasa) (K-W= 122.6, gl = 5, p<< 0.001). El tramo medio fue
representado por los depredadores (53% de la biomasa), seguidos de los
fragmentadores (37% de la biomasa) (K-W= 96.94, gl = 5, p<< 0.001) y la
identidad trófica de la comunidad ubicada en el tramo bajo fue definida por
depredadores (50% de la biomasa), fragmentadores (24% de la biomasa) y
colectores-recolectores (18% de la biomasa) (K-W= 24.52, gl = 5, p< 0.001).
A escala de UFs, se presenta una variabilidad en el patrón de distribución de los
diferentes GFA (W= 14.5, gl = 1, p= 0.0023) (Fig. 3a). Los fragmentadores y
raspadores tienden a concentrarse en sustratos rocosos y arenosos definidos por
EPI y GRA. Los depredadores se distribuyen en todos los microhábitats,
principalmente en HOJ y SED y con bajas proporciones a mayor altura. Los
colectores suelen encontrar mayor oferta de recursos en el sustrato fino
determinado por SED (Fig. 3a); posiblemente la alta frecuencia de los depredadres
en este sustrato se deba a la oferta de colectores y su preferencia por este tipo de
habitat.
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Fig. 3. (a) Valores de porcentaje de biomasa aportada por los GFA entre UF y tramos, (b)
Valores de porcentaje de biomasa aportada por los GFA entre UFs y eventos de lluvia y
sequía. A, B y C = Tramos. T = Fragmentadores, R = Raspadores, D = Depredadores, C-
R = Colectores Recolectores, C-F = Colectores Filtradores. P1 y P2 = Eventos de lluvia
y sequía respectivamente.
Variación temporal de los GFA: El aporte de biomasa en el periodo seco fue del
57%, superior al 42.5% reportado durante lluvias (W= 10.4, gl = 1, p= 0.001). Este
incremento en la sequía se debe al aumento los depredadores como
Anacroneuria. La abundancia fue también superior en aguas bajas con 7 322
individuos (65.5% del total), frente a aguas altas con 3 833 individuos (34.4% del
total) (W= 4.05, gl = 1, p= 0.04). La distribución porcentual de los GFA en las
diferentes sustratos (UF) fue similar entre eventos de lluvia y sequía, a excepción
de SED en donde se presenta un aporte importante de los colectores-recolectores
en P1 (Fig. 3b).
En el tramo alto se presenta una tendencia sucesional marcada, con el incremento
en la proporción de depredadores y raspadores al inicio y final de la sequía (M8 a
M10 y M1 a M5), que disminuye de manera importante con la entrada de las
lluvias en M5, que favorece al aumento y posterior dominancia de los
fragmentadores entre M6 y M10 (Fig. 4). En el tramo medio, la dominancia de
depredadores seguida de los fragmentadores es más homogénea, relacionado
con bajas proporciones de raspadores, y colectores. En el tramo bajo, el periodo
seco es más prolongado y con menores niveles de precipitación en la época de
lluvias (Fig. 1). En este tramo hay una mayor proporción de colectores-
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a M2). Los fragmentadores dominan desde el inicio de las lluvias, representado
por M3 a M6 (Fig. 4), debido a que en este periodo se presentó un aumento en la
frecuencia de grandes pupas de Leptonema, ubicadas debajo de rocas. En el
tramo medio (B) sucede un proceso similar al del tramo alto, pero con una
recuperación más rápida de los depredadores. Por su parte, el tramo bajo y
durante el periodo de lluvias se da un reemplazo de los colectores recolectores por
los depredadores (Fig. 4).
Fig. 4. Variación en el porcentaje de biomasa de los diferentes tramos (A, B, C) y
durante los 10 muestreos (M1,…M10).
La caracterización de los tramos a lo largo de los diez muestreos se determina por
altos valores de biomasa para los fragmentadores y colectores-filtradores en el
tramo alto, mientras que los tramos medio y bajo se caracterizaron por la mayor
biomasa de depredadores y colectores-recolectores. Los raspadores se
incrementaron de manera importante en el muestreo 1 (P1) del tramo medio (Fig.
4). El análisis de PERMANOVA indica que los tramos evaluados presentan una
diferencia en cuanto al rol trófico de sus GFA representativos (Seudo F = 7.53, gl.
2, p = 0.005) (Fig. 5), reafirmando la importancia de los fragmentadores en los











































































Fig. 5. Escalamiento multidimensional no métrico (nMDS), que representa a la
variación espacio-temporal del río Gaira caracterizada por los diferentes GFA de
macroinvertebrados bentónicos. Las líneas punteadas representan el
agrupamiento de cada tramo (A, B y C) con sus diferentes muestreos (M1,….,
M10). T = Fragmentadores, R = Raspadores, D = Depredadores, C-R =
Colectores Recolectores, C-F = Colectores Filtradores.
3.4 Discusión
Régimen hidroclimático: En términos generales el patrón de precipitación
unimodal en el río Gaira se manifiesta en cinco meses de lluvia y siete de sequía
en promedio, con valores significativamente menores en el tramo bajo (Fig. 1).
Esta condición mantiene un efecto hidrológico que en adición a la escorrentía
ocasionada, modela al ecosistema en estudio. Ríos pequeños, con una morfología
encañonada, ocasionan cambios significativos y de corta duración en descarga de
agua (US-SCS 1964).
Los tramos de estudio presentan niveles intermedios de nutrientes que son típicos
de ríos mesotróficos a oligotróficos, con un incremento importante en abundancia
de los colectores en general, aunque al final los aportes de biomasa de estos
organismos son bajos (Ramírez & Pringle 1998, Paaby et al. 1998). Estos
nutrientes probablemente favorezcan a otros niveles tróficos inferiores, incluida la





















































87 Gruos funcionales alimenticios
biomasa microbiana (Weyers & Suberkropp 1996). De esta forma, niveles
superiores como los depredadores se favorecen por el suministro de colectores-
filtradores, que a su vez aprovechan el suministro orgánico proveniente de la biota
microbiana (Fisher & Gray 1983, Wallace & Webster 1996).
Cobertura de las UFs: La heterogeneidad espacial, descrita por las UFs, se
encuentra influenciada por la condición geomorfológica del río, principalmente por
ser una cuenca de tamaño mediano (máximo orden = 6), de alta pendiente y bajo
potencial de almacenamiento de materiales, condiciones que promueven una
dominancia importante de sustratos rocosos (EPI), principalmente en los tramos
altos y medio (Allan & Castillo 2007). En el tramo bajo este tipo de sustrato es
complementado con coberturas importantes de gravas y arenas, pero sigue
presentándose una proporción importante del sustrato rocoso (Fig. 2). Este patrón
en la composición de microhábitats también se ha reportado en otros estudios
realizados para quebradas tropicales de cabecera (Drake 1984, Ramírez & Pringle
1998, Gutiérrez 2006).
Por su parte, el material orgánico representado por la hojarasca (HOJ) puede
ingresar a cada tramo de manera importante, pero lo que se almacena es muy
poco, principalmente en el periodo de lluvia, en donde el 100% de este material es
arrastrado por la alta frecuencia de crecientes, debido al carácter erosivo de estos
ríos inclinados de montaña (Grant et al. 1990, Rosguen 1994, Gutiérrez 2006). Los
sedimentos (SED) corresponden al sustrato más escaso en los tramos, pero
juegan un papel importante como oferta de hábitat para diferentes GFA, que
dependen del almacenamiento de material orgánico fino y poco efecto del caudal.
Patrones de abundancia, biomasa y diversidad: Los datos reportados para el
río Gaira demuestran que a pesar de su corto recorrido es un ecosistema fluvial de
altas diversidad y abundancia faunística, con 11167 individuos agrupados en 109
taxones. Estas cifras superan las de varios estudios de la región tropical, así como
los de la región andina realizados por Chará et al. (2010), quienes encontraron
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2019 individuos, 52 familias y 71 taxones presentes en 8 quebradas de la cuenca
del río la Vieja. Gutiérrez (2006), en una quebrada de la Sabana de Bogotá y a
escala de tramo, reporta 82 taxones. Para la región amazónica colombiana
Rueda-Delgado (2005), reportan en HOJ 5456 individuos en 39 taxones. Para el
sector medio y bajo del río, en el presente estudio se citan 3501 y 2632 individuos,
superando al único reporte precedente en esos sectores de Rueda et al. (2005),
quienes encontraron 1076 y 1950 individuos en 27 familias. En ríos del trópico de
Vietnam se ha logrado encontrar una mayor riqueza de taxones a la del presente
estudio, con reportes de hasta 230 géneros y 91 familias (Nguyen et al. 2001,
Hoang & Bae 2006). Para ríos de Brasil, Landeiro et al. (2010) encontraron una
cifra inferior, representada por 8 365 individuos distribuidos en 35 taxones.
La diversidad de Shannon (H’) fue superior en el tramo medio, seguido del tramo
bajo y el tramo alto. Ecosistemas fluviales que presentan una estabilidad
ambiental suelen presentar baja diversidad biótica, a diferencia de ecosistemas
con alto grado de variación ambiental que exhiben un aumento en la diversidad de
especies o de la complejidad funcional (Vannote et al. 1980). Según McCoy
(1990), la distribución de las especies se reduce en mayores alturas por la
severidad del clima y la reducción en la oferta de recursos, mientras que a bajas
alturas la diversidad se encuentra afectada por la presión de la depredación. Se ha
demostrado que las limitaciones del área y la geometría a lo largo de los
gradientes de altura en un ecosistema fluvial generan una distribución unimodal
(en forma de campana), explicada por la mayor diversidad hacia alturas
intermedias (MacArthur 1972, Rahbek 1995, Colwell & Less 2000). De acuerdo a
Sanders (2002) este patrón de incremento de la diversidad en el tramo medio se
puede atribuir al efecto Rapoport, en donde este descriptor ecológico es
influenciado por la geometría en cuanto a la relación superficie-altura y zonas de
mezcla, en las montañas, junto a otros factores geográficos como la latitud y la
altitud.
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Como en la mayoría de reportes para ríos colombianos (Gutiérrez 2006,
Rodríguez 2006, Rodríguez-Barrios et al. 2007), la caracterización en términos de
abundancia se encuentra dominada por los Dípteros (Chironomidae y Simuliidae),
seguida de los Efemerópteros (eg. dípteros: Rueda-Delgado 2005, efemerópteros:
Ramírez & Pringle 1998). A pesar de que Chironomidae y Simulium representaron
el 19 y 18% de abundancia con 2 108 y 2 008 individuos, solo aportaron el 0.4 y
0.3% de la biomasa total (1.5 y 1.2% sin incluir a Macrobrachium). Esto es similar
a los resultados de Ramírez & Pringle (1998) para ríos de Puerto Rico, en donde
Chironomidae y Tipulidae aportaron más del 10% de la abundancia total, pero la
contribución de biomasa por estos taxones no superó el 2% del total. Landeiro et
al. (2010) reportan resultados similares para microambientes de HOJ, dominados
inicialmente por Chironomidae con 5 395 individuos y posteriormente por
Leptophlebiidae con 515 individuos.
La mayor biomasa correspondió a Macrobrachium, Leptonema, Anacroneuria y
Coridalus (Tabla 3), los taxones que caracterizan a los tramos bajo, alto y medio
respectivamente por su aporte en peso. Ramírez & Pringle (1998) reportan que
para algunos ríos de Puerto Rico la mayor abundancia y biomasa está
representada por insectos, en especial por los efemerópteros (Thraulodes) con el
10% y por “no-insectos” como Macrobrachium que alcanza el 40% del aporte total
de biomasa.
Variación espacial de los GFA: Los colectores-recolectores y los depredadores
dominaron en la riqueza general del río. En términos de abundancia se encuentran
los colectores-recolectores, seguidos de los colectores-filtradores, pero la biomasa
fue dominada por los fragmentadores y depredadores. Autores como Chará et al.
(2010) plantean que aunque los colectores sean abundantes pero de poco
tamaño, su importancia ecológica no supera a otros grupos con menos
abundancia pero que aportan mayor biomasa, como los fragmentadores y los
depredadores.
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En términos generales, los aportes de biomasa fueron dominados por el
fragmentador macro-consumidor Macrobrachium, quien con solo 12 individuos
colectados en el tramo bajo, representó el 73% de la biomasa total del río. Este
taxón fue excluido del análisis de ordenación multivarias, pues sus valores de
peso no son comparables con el resto de taxones y por falta de claridad en su rol
trófico al ser incluido en diferentes GFA, como lo propone Cheshire et al. (2005),
quienes además plantean que la importancia de grandes invertebrados en el
trópico no es clara. Otros trabajos demuestran limitantes a la hora de reconocer el
rol trófico de este crustáceo. Según Moulton et al. (2010), no hay evidencias que
atribuyan el aumento de la fragmentación de la hojarasca a estos crustáceos.
Silveira & Moulton (2000) atribuyen a Macrobrachium la inhibición de baetidos
herbívoros. Lau et al. (2009) encontraron que estos organismos muestran
preferencias por el material alóctono y autores como Britto et al. (2006) soportan la
idea del insumo alóctono como recurso en estos crustáceos. Mantel et al. (2004)
reportan en ríos del trópico asiático una importante reducción en la densidad y
riqueza de macroinvertebrados por la depredación de Macrobrachium.
Sin incluir a Macrobrachium, los fragmentadores dominaron con el 52.3% de la
biomasa, seguidos de los depredadores con el 36% y el 12% restante fue para los
colectores-recolectores, los colectores-filtradores y los raspadores,
respectivamente. Estos registros responden al importante papel que juegan los
fragmentadores en este río, coincidiendo con otros estudios que resaltan el papel
de los fragmentadores y depredadores en ríos tropicales. Cheshire et al. (2005),
reportan en ríos del trópico australiano que los fragmentadores y depredadores
dominan en biomasa con el 15% y 36% respectivamente. Para Colombia, Chará et
al. (2010) reportan que el 64% y 19% corresponde a fragmentadores y
depredadores. Greathouse & Pringle (2006), en ríos de Costa Rica, encontraron
que la dominancia relativa de fragmentadores y raspadores disminuyó con el
incremento en el área de las cuencas, que demuestra una relación directa entre la
abundancia y biomasa de estos grupos tróficos y la altura. De acuerdo a estos
autores, la disminución de los depredadores en tramos bajos se puede explicar
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por la mayor presencia de peces depredadores que excluyen a estos GFA por ser
más competitivos. La disminución hacia tramos bajos que sufrieron los colectores-
filtradores de nuestro estudio concuerda con los reportes de Greathouse & Pringle
(2006) contradiciendo a las predicciones de trabajos para la región templada
(Vannote et al. 1980, Grubaugh et al. 1996) en donde no hay un efecto de la altura
sobre estos grupos tróficos, o en donde se reporta un patrón de incremento para
tramos medios y altos (Minshall et al. 1985).
Otros trabajo en ríos tropicales reportan una baja proporción de fragmentadores
(Ramírez & Pringle 1998, Greathouse & Pringle 2006, Gutiérrez 2006, Rueda-
Delgado et al. 2006, Wantzen & Wagner, 2006) atribuyendo este patrón a que su
función es reemplazada por raspadores y colectores. Cheshire et al. (2005)
atribuyen la baja proporción de fragmentadores en estudios como los anteriores, al
mal uso de la clasificación funcional de los macroinvertebrados, pues son trabajos
en los que se suelen utilizar la clasificación de GFA de zonas templadas como la
de Merritt & Cummis (1996), siendo que el rol trófico y las historias de vida de
estos organismos difiere en varios casos para nuestras regiones. En este sentido
se sugiere la revisión de contenidos estomacales o la utilización de estudios que
hayan realizado este procedimiento en el trópico. Quizá el primer reporte válido
para el trópico en el que se destaca el bajo aporte de biomasa de los
fragmentadores, lo desarrollaron Tomanova et al. (2006) en ríos de Bolivia y Chara
et al. (2010) para Colombia. Estos últimos destacan a Leptonema como un
fragmentador importante por su gran tamaño. Otros autores resaltan la
dominancia de los colectores debido a que su caracterización se desarrolla con
base en las abundancias y no en la biomasa (eg. Hoang & Bae 2006 en el trópico
de Vietnam, Dudgeon 1994 en Hong Kong y Dudgeon & Bretschko 1996 en Nueva
Guinea), remitiéndo referencias de GFA de regiones templadas.
El patrón de dominancia por fragmentadores no es general para todo el trópico,
pues trabajos en ríos del Brasil reportan que su baja proporción se debe al efecto
del régimen climático o a la estacionalidad de la dieta en grupos como los
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tricópteros, coleópteros y dípteros, que ocasiona una variabilidad de sus hábitos
tróficos, como lo demuestran Motta & Uieda (2004) quienes reportan para el río
Ribeirão do Atalho, la dominancia de GFA de colectores (detritívoros) (41%) y
depredadores (39%), y las menores proporciones para los fragmentadores
(herbívoros).
La biomasa de GFA que se encontró en las diferentes UF demuestra que no se
puede hacer una generalización a escala de río o de tramo, como lo sugiere
Vannote et al. (1980), pues se subestima el patrón de distribución y preferencia de
de microhábitats por los GFA, asumiendo que quizá no sea posible generalizar el
rol trófico de los macroinvertebrados a meso y macroescalas.
El patrón de abundancia, diversidad y biomasa de taxones encontrada en las UFs
demuestra que HOJ y EPI aportan más recursos para los macroinvertebrados, por
ser sustratos que ofrecen mayor heterogeneidad de hábitats principalmente para
los colectores en términos de abundancia, y para los fragmentadores y
depredadores en términos de biomasa. Los estos resultados concuerdan con
varios trabajos para la región templada en donde la HOJ soporta la mayor
diversidad y abundancia a pesar de ser un recurso efímero por la estacionalidad
de estos ecosistemas (Mackay & Kalf 1969, Allan & Castillo 2007). Estudios para
ríos tropicales de cabecera reportan resultados similares (Reice 1980, Ramírez &
Pringle 1998, Gutiérrez 2006),quienes demuestran que la mayor abundancia se
concentra en HOJ por ser un sustrato que ofrece una buena fuente de alimento y
energía. Otros reportes resaltan la importancia de sustratos rocosos como EPI,
que ofrecen resistencia a la erosión, flujo constante de agua, nutrientes y oxígeno
para sucesiones de mayor duración (Stout & Vandermeer 1975, Drake 1984,
Grabaugh et al. 1996, Greathouse & Pringle 2006).
Varios autores han demostrado la importancia de HOJ como oferta de alimento y
hábitat para diferentes GFs de macroinvertebrados, entre los que se destaca a los
fragmentadores quienes aprovechan y procesan este recurso (Allan & Castillo
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2007, Webster & Benfield 1986, Herbst 1982, Chara et al. 2010). Otros trabajos
refutan esta afirmación, mencionando que baja palatabilidad de las hojas en ríos
tropicales como los amazónicos, repercute en una baja proporción de varios GFs,
destacando a los fragmentadores (Rueda-Delgado et al. 2006, Wantzen et al.
2002).
GRA y SED, a pesar de presentar altas densidades de colectores-recolectores,
tienen baja biomasa de organismos, posiblemente por su baja estabilidad
mecánica al efecto de la corriente, como lo sugiere Gutiérrez (2006) en SED.
Autores como Huryn & Wallace (1987) y Ramírez & Pringle (1998), sugieren una
menor oferta de hábitat para comunidades de macroinvertebrados en sustratos de
remansos (pools), en donde dominan los sedimentos. Para ríos tropicales, Pringle
(1996) sugiere que estos tipos de hábitat soportan mayor presión de los peces,
camarones y macroinvertebrados depredadores. Se sabe además que los SED y
GRA son sustratos que ofrecen una buena oferta de refugios para sostener la
mayor densidad de macroinvertebrados (Arunachalam et al. 1991).
Variación temporal de los GFA: El patrón unimodal de la precipitación que
presenta el río Gaira, con casi 7 meses de sequía y 5 meses de lluvia, generó un
efecto estructurador sobre la abundancia y la biomasa de los diferentes GFA. En
la época seca se presentan condiciones que propician el incremento de la
abundancia y la biomasa de los macroinvertebrados, principalmente depredadores
como Anacroneuria. En ríos amazónicos tipificados por la poca inclinación, se ha
demostrado el poco efecto de las lluvias y del incremento del caudal sobre la
composición y abundancia de los GFA (Landeiro et al. 2010), la cual depende
principalmente del tipo de hojarasca aportada por las diferentes formaciones
vegetales. Por el contrario Rueda-Delgado et al. (2006) encontraron en estos ríos
una disminución de refugios ofrecidos por HOJ de tamaño pequeño durante
eventos de máxima precipitación y descarga, que generan a su vez una reducción
del número y la biomasa de macroinvertebrados acuáticos y de la materia
orgánica particulada.
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El incremento de la biomasa de depredadores en el tramo alto generó un efecto
bien marcado sobre la presencia de fragmentadores, los cuales se distribuyen de
manera inversa a los depredadores, disminuyen en sequía y aumentan
significativamente en el periodo de lluvias. Estos GFs se estructuran en términos
de biomasa dentro la comunidad del río en estudio. Los colectores-filtradores
presentaron una biomasa importante hacia el tramo bajo, en donde el periodo de
lluvias es menos importante. Este grupo trófico dependió mucho de bajos niveles
de precipitación para aumentar su tamaño poblacional y aportar mayor biomasa al
ecosistema en su tramo bajo.
Los resultados demuestran que el río Gaira, por su ubicación y tamaño, mantiene
una dependencia funcional alóctona, en donde la biomasa viva que aportan estos
GFs es mínima, comparada al suministro orgánico proveniente de la vegetación
ribereña, que ingresa, se almacena y se moviliza a lo largo del río. Es así como las
comunidades de macroinvertebrados, en respuesta a su ambiente, incrementan su
rol trófico en sus proporciones de fragmentadores, para aprovechar el suministro
particulado alóctono típico de estos ríos de cabecera (Allan & Castillo 2007,
Vannote et al. 1980). Los depredadores juegan un importante papel como el
segundo rol trófico en importancia, en relación con la alta abundancia de grupos
como los colectores y fragmentadores; estos últimos tienden a disminuir sus
tamaños con el incremento de los depredadores. En este sentido, se puede
afirmar que el tramo alto se caracteriza por macroinvertebrados acuáticos
fragmentadores, el tramo medio por el papel trófico de los depredadores y
fragmentadores y el tramo bajo por una mayor complejidad funcional representada
por los depredadores, los colectores-recolectores y los raspadores. La
precipitación fue determinante para el aumento de la biomasa y la disminución de
la abundancia de estos organismos. La temperatura no juega un efecto importante
sobre la estructura de estas comunidades, como si lo hace el gradiente de altura.
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4. Capitulo 4. Relación bentos-deriva de
macroinvertebrados acuáticos en un río
tropical de montaña
Resumen
Determinamos la relación entre la estructura de la comunidad de
macroinvertebrados acuáticos del bentos y la de la deriva (expresada en la
riqueza, la densidad de taxones y las proporciones de biomasa de estos
organismos), en un gradiente altitudinal del río y durante eventos de lluvia y
sequía. Durante ocho meses de muestreo se registraron 82 taxones del bentos y
81 de la deriva, con una abundancia de 10703 y 5282 individuos, aportando una
biomasa de 38.8 y 4.4 g respectivamente. Se presentó un alto grado de similitud
entre la composición de macroinvertebrados bentónicos y derivantes. La densidad,
abundancia y la biomasa de los organismos de la deriva fueron un 49% y 0.11%,
del total encontrado en el bentos. La pequeña magnitud de la biomasa derivante,
puede ser consecuencia de la preferencia de estos invertebrados por derivar en
estadíos iniciales de poco tamaño. Se presentó una tendencia al incremento en la
densidad del bentos y la deriva durante eventos de sequía y de caudal bajo. Entre
los taxones más abundantes del bentos, se destaca a Simulium y Chirominane y
en la deriva a Baetodes. Leptonema y Atopsiche aportaron grandes valores de
biomasa en los tramos alto y medio, Macrobrachium en el tramo bajo presentaron
los mayores registros de este descriptor. Se resalta el aporte de de Pyralidae en el
tramo medio, convirtiéndose en el mayor registro de biomasa derivante en el río.
Resaltamos la importancia de la variación altitudinal e hidrológica sobre la
densidad, la biomasa y la proporción de tallas de los macroinvertebrados del
bentos y de la deriva, así como la preferencia de dípteros, tricópteros y
efemerópteros por derivar y de los tricópteros, lepidópteros y decápodos por
aportar la mayor biomasa en el bentos y la deriva.




We determine the relationship in community structure of benthic
macroinvertebrates and the organisms present in drift (expressed in the richness
and density of taxa and proportions of biomass) in an altitudinal gradient river
during rainfall events and drought. For eight months of sampling it was 82 bentic
and 81 drift taxa , with an abundance of 10703 and 5282 individuals, giving a
biomass of 38.8 and 4.4 g respectively. There was a high degree of similarity
between the composition of bentonic macroinvertebrate and drifters. The density
and biomass of drifting organisms reached 49% and 0.11% of the total found in the
benthos. This difference in weight is due to the preference of early stages
macroinvertebrates to drift. There was a trend to increase the density of the
benthos and drift events during drought and low flow. There is a little similarity
between the composition of most abundant taxa and those contributing the most
biomass. Among the most abundant are Simulium, Chirominane and Baetodes in
the benthos and in drift. Atopsiche and Leptonema provided great values of
biomass in the upper and middle sections. We emphasize the importance of
altitudinal and climatic variation on the density, biomass and the proportion of sizes
of benthic macroinvertebrates and drift, and the preference of Diptera, Trichoptera
and Ephemeroptera to drift while Trichoptera, Lepidoptera and decapods
contribute with the greatest biomass in both benthos and drift.
Key Words: macroinvertebrates drift, benthos, food functional groups, density,
biomass.
4.1 Introducción
La dispersión y recolonización de nuevos hábitats son dos procesos de mucha
importancia en la funcionalidad de los ensamblajes de macroinvertebrados
acuáticos, presentes en ecosistemas fluviales (Boyero & Bosh 2004, Rios 2008).
La movilización de estos organismos es por lo general rápida (Flecker & Feifarek
1994) y depende principalmente de: (1) los individuos que llegan por deriva, (2) la
migración de organismos aguas arriba (rectación), (3) las comunidades en los
microhábitats de alrededor y (4) del reclutamiento por ovoposición (Williams &
Hynes 1976), así como de las características geomorfológicas del lecho fluvial, las
fuentes de alimento y de los procesos de competencia y depredación (Mackay
1992).
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Uno de los principales mecanismos de dispersión y recolonización de estos
ensamblajes bentónicos es la deriva, que ha sido clasificada en diferentes tipos:
catastrófica, constante, comportamental, distribucional (Waters 1972), activa e
histórica (Hieber et al. 2003). Según Statzner et al. (1984), Hieber et al. (2003) y
Rodríguez et al. (2007), la movilización de estos organismos se relaciona con
elementos de su ambiente acuático, como la velocidad, el caudal, la fisicoquímica,
el fotoperiodo, la densidad de individuos en el bentos, el transporte del alimento,
los depredadores y los competidores.
Las variaciones anuales asociadas con la dinámica climática e hidrológica influyen
sobre cambios en la ontogenia y la densidad de los macroinvertebrados del bentos
y de la deriva (Hildebrand 1974), con una preferencia por la deriva de estadíos
larvales iniciales (O´Hop & Wallace 1983). A escala de un ciclo diario se puede
presentar mayor deriva durante la noche, relacionada con el patrón de forrajeo de
detritos por taxones como los efemerópteros (O´Hop & Wallace 1983),
influenciada por la disminución en su tasa de depredación (Flecker 1992, March et
al. 1998, Ramírez & Pringle 1998, Rodríguez-Barrios et al. 2007).
Para Colombia se destacan los trabajos de deriva realizados por Quiñones et al.
(1998), Rodríguez (2006), Rodríguez et al. (2006), Rodríguez et al. (2007) y
Tamaris-Turizo (2009), con información sobre mecanismos de deriva asociados a
la variación hidrológica y altitudinal en ríos de montaña. Sin embargo en la
actualidad se carece de información que permita asociar la deriva como respuesta
al estado del ensamblaje de organismos bentónicos en espacio y en tiempo.
En el presente estudio daremos respuesta a las siguientes interrogantes: (1) ¿Cuál
es la relación entre la abundancia, composición y biomasa del ensamblaje
bentónico y de los taxones derivantes? (2) ¿Existen algún efecto de las
características hidrológicas presentes en diferentes rangos altitudinales del río,
sobre la densidad y biomasa de organismos bentónicos y derivantes? De esta
forma, se pretende probar la hipótesis de que las condiciones tropicales del
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sistema, reflejadas en su patrón hidroclimático, ejercen un efecto significativo en la
disponibilidad de organismos bentónicos y en su deriva.
4.2 Metodología
Descripción de los sitios. (Ver la introducción)
4.2.1 Toma de muestras.
Para evaluar la comunidad del bentos y su deriva, se realizaron 8 muestreos (M1 –
M8) entre marzo y diciembre de 2008. Este periodo abarcó eventos de sequía y de
lluvias (P1 y P2 respectivamente), al igual que caudal bajo y alto (C1 y C2) (Fig. 1a
y b). El primer muestreo (M1) se realizó entre el 20 y 23 de marzo, el segundo
muestreo (M2) se realizó entre el 27 de abril y 7 de mayo, el tercer muestreo (M3)
entre el 20 y 17 de junio, el cuarto muestreo (M4) fue durante el 26 de julio y el 2
de agosto, el quinto muestreo (M5) entre el 13 y el 15 de septiembre, el sexto
muestreo (M6) durante el 3 y el 6 de octubre, el séptimo muestreo (M7) se realizó
del 11 al 14 de noviembre y el octavo muestreo (M8) fue entre el 13 y 16 de
diciembre.
Aunque los datos de precipitación se registraron con una resolución diaria, se hará
referencia a los valores de su intensidad y del caudal promedio para los 10 días
anteriores a las fechas de muestreo, debido a que en cuencas pequeñas como la
del río Gaira, donde se presentan pocos eventos extremos de precipitación, los
incrementos del caudal obedecen más a la saturación del suelo de la cuenca por
efecto de precipitaciones acumuladas en días anteriores que a un solo evento de
precipitación (Larreta com. persa En: Rodríguez et al. 2007). Sin embargo, la
forma rectangular de esta cuenca y su alta pendiente, pueden permitir el rápido
escurrimiento del agua, durante eventos de lluvias. La precipitación en los tramos
alto y medio, a pesar de iniciar durante M3, solo genera un incremento sobre el
caudal hasta M4. Esta situación es diferente a lo que sucedió en el tramo bajo en
donde el caudal se incrementa en un mes previo al inicio de las lluvias locales
(M3) y mantiene dicho incremento durante el inicio de la sequía (M8) (Fig. 1a y b).
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Fig. 1. (a) Patrón de precipitación promedio de los 10 días previos a cada
muestreo, en los tramos de estudio. (b) Régimen de velocidad y caudal promedio
de cada muestreo. A= tramo alto, B= tramo medio, C= tramo bajo. M1, M2,…, M8
= campañas de muestreo =, P1, P2= eventos de sequía y de lluvia
respectivamente, C1, C2= caudal bajo y alto respectivamente. Las barras y los
círculos son valores promedio y las líneas acotadas a una desviación estándar
encima del promedio. Las líneas punteadas corresponden a los umbrales de
caudal y precipitación. Fuente: Instituto de Hidrología, Meteorología y Estudios
Ambientales - IDEAM (2010).
El río Gaira presentó valores promedio de velocidad similares entre los tramos





























































































































































en el tramo bajo. Los nutrientes fueron muy similares entre tramos y levemente
superiores en el tramo medio, como sucedió con la conductividad (Tabla 1).
Los niveles de oxígeno fueron relativamente altos en todos los tramos y el dosel
de la vegetación de ribera fue importante en el tramo medio en donde afectó en
mayor proporción la penetración lumínica. Por su parte, el pH mantuvo una
tendencia alcalina a lo largo del gradiente altitudinal (Tabla 1).
Tabla 1. Caracterización física y química del río Gaira. Valores promedio y
desviaciones obtenidas de los 10 muestreos realizados.
Tramo Alto Tramo Medio Tramo Bajo
Unidades Promedio (±) Promedio (±) Promedio (±)
Velocidad m.s-1 0,56 0,27 0,56 0,27 0,36 0,18
Caudal m3.s-1 0,37 0,27 0,35 0,32 1,43 1,05
Nitratos µg.l-1 0,181 0,087 0,223 0,102 0,240 0,122
Nitritos µg.l-1 0,791 0,263 0,790 0,399 1,422 1,112
Fosfatos µg.l-1 4,406 2,476 4,769 3,315 4,619 3,157
Oxígeno mg.l-1 8,308 1,353 8,003 1,544 7,889 1,386
pH 7,191 1,048 6,791 1,230 7,358 0,724
Conductivida
d µS.cm-1 33,45 17,80 106,80 209,6 98,71 34,28
Temperatura oC 15,51 2,50 18,49 1,17 24,17 2,20
TDS* mg.l-1 31,84 16,43 49,42 23,50 100,68 31,01
Luz (PAR) µE.m-2.s-1 455.6 210.0 400.6 366.9 885.9 594.3
* Sólidos totales disueltos
Tramos de estudio: Se seleccionaron tres tramos de 200 m, de acuerdo a las
consideraciones espaciales de Frisell et al. (1986), con el criterio de suficiente
heterogeneidad microgeomorfológica y el sistema de rápidos y remansos
desarrollado por Dunne & Leopold (1978), el cual consiste en tomar un tramo de la
corriente que presente un conjunto de rápidos y remansos (mínimo tres de cada
uno) por cada tramo.
Macroinvertebrados del bentos. En cada tramo las muestras de organismos
bentónicos se obtuvieron de cuatro tipos de microhábitats o unidades funcionales
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(UFs), constituidas por distintos componentes bióticos y abióticos, que representan
los microambientes en los cuales se desarrollan las comunidades de
macroinvertebrados. Las UFs seleccionadas fueron: hojarasca, epiliton, gravas y
arena y sedimento fino (Modificado de Gutiérrez 2006). La abundancia,
composición y biomasa presente en estas UFs se llevó a escala de tramo para el
análisis de los resultados.
En cada muestreo una red surber con ojo de malla de 200 µm (área de muestreo =
0.09 m2), se colectaron los macroinvertebrados acuáticos presentes en las
distintas UFs, de acuerdo a los procedimientos modificados de Merrit & Cummins
(1996). En cada tramo y muestreo se colectó un total tres muestras por UF. El
material extraído por la red surber se almacenó en bolsas de polietileno y se
preservó en alcohol al 90%.
Muestreo de deriva. En cada tramo y durante cada muestreo se ubicaron tres
trampas de deriva, con un área de colecta de 0.0045 m2 y un ojo malla de 250
μm, las cuales se colocaron contra la corriente y se mantuvieron totalmente 
sumergidas durante 24 horas, con intervalos de colecta de 4 horas. Las muestras
de cada trampa se guardaron en bolsas de calibre grueso y se preservaron en
alcohol al 90%.
La densidad de deriva de la población de macroinvertebrados acuáticos se calculó
dividiendo el número de estos organismos en cada muestra por 100 m3 de agua,
durante cada colecta de 4 horas. Se empleó la ecuación modificada de Smok
(2007):
DD = (Ab x 100)/(T.V.A)
En la que DD es la densidad de la población de macroinvertebrados derivantes,
(Número de Macroinvertebrados.m-3), Ab corresponde a la abundancia de
macroinvertebrados acuáticos derivantes, T es el tiempo de exposición de la red
(14400s.4h-1), V es la velocidad de la corriente en la boca de la red (m.s-1) y A
representa el área sumergida de la red en m2 (0.0045 m2).
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La biomasa de macroinvertebrados acuáticos en deriva se calculó en términos de
mg.100m-3 de agua, haciendo uso de curvas de regresión longitud-peso
desarrolladas por Smok (1980), Benke et al. (1999), Baumgärtner & Rothaupt
(2003) y Cressa (1999). Fue necesario hacer este procedimiento debido a que la
gran mayoría de los individuos colectados correspondían a estadíos larvales
iniciales y su tamaño era muy pequeño por lo que se dificultaba el secado y
posterior pesaje de los individuos. La biomasa en deriva por 100m3 de agua se
calculó de acuerdo a la ecuación modificada de Rodríguez et al. (2007):
DB = (g x 100)/(T.V.A)
Donde, DB= biomasa en deriva de macroinvertebrados (g de
Macroinvertebrados.m-3), g = Gramos de Macroinvertebrados acuáticos, T =
tiempo de exposición de la red (14400s.4h-1), V = velocidad de la corriente en la
boca de la red (m.s-1) y A= área sumergida de la red en m2 (0.0045 m2).
En el laboratorio, las muestras (del bentos y de la deriva) se revisaron bajo el
estereoscopio y cuando fue necesario se realizaron montajes para observación al
microscopio. El material biológico se determinó hasta el máximo nivel taxonómico
posible (en la mayoría de los casos hasta género), utilizando las claves
taxonómicas de las claves taxonómicas de Lopretto (1995), Merritt & Cummins
(1996) y Fernández & Domínguez (2001). Todo el material identificado fue
corroborado y reposa en la colección de referencia del Laboratorio de
Invertebrados Acuáticos del Departamento de Biología de la Universidad Nacional
de Colombia.
Variables fisicoquímicas e hidrológicas. En cada campaña de muestreo se
utilizó una sonda multiparámetro WTW modelo Multi 350i/SET, para medir la
temperatura del agua (ºC), el pH (unidades), los sólidos disueltos (TDS), la
conductividad (μs.cm-1) y el oxígeno disuelto (mg.l-1), la intensidad lumínica fue
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calculada con un luxómetro. Adicionalmente, se tomaron datos de velocidad de la
corriente, el ancho y la profundidad promedio de la sección y el caudal de cada
tramo. La velocidad de la corriente en la boca de la red de deriva se clculó cada
cuatro horas.
4.2.2 Análisis estadístico.
Inicialmente se realizó un análisis descriptivo con gráficas de barras en Excel para
representar las magnitudes absolutas, promedios y desviaciones de la abundancia
y biomasa aportada por cada grupo funcional alimenticio, durante eventos de lluvia
y sequía, caudal alto y bajo y entre tramos. La estadística inferencial se realizó
mediante análisis de varianza y correlación, que requirieron la comprobación de
los supuestos de normalidad y homogeneidad de los residuos, que no se
cumplieron en la mayoría de los casos, por lo que todo el análisis fue realizado
con pruebas no paramétricas. La prueba de Kuskal Wallis (K-W) se realizó para la
comparación de la densidad y biomasa del bentos y la deriva entre tramos. La
prueba W de Mann Whitney (W) se utilizó para analizar la variación de la densidad
y la biomasa derivante entre el día y la noche. El análisis de correlación de
Spearman (rs), se usó para evaluar la asociación entre las variables hidrológicas,
entre tramos y muestreos.
El análisis del mejor subgrupo de variables hidrológicas, que definen la estructura
de las comunidades del bentos y de la deriva, se realizó mediante un BIOENV
(Legendre & Legendre 1998), se realizaron correlaciones de Spearman y la
distancia Bray Curtis. La prueba de MANTEL (Legendre & Legendre 1998) se
utilizó para evaluar el nivel de correspondencia entre la densidad, la biomasa y las
tallas de los macroinvertebrados bentónicos y los derivantes, a escala de tramos,
muestreos y eventos de lluvia y sequía, utilizando correlaciones de Spearman, la
distancia Bray Curtis y 999 permutaciones. Para establecer la variación de la
densidad y biomasa del bentos y de la deriva entre los tramos y entre los eventos
de lluvia y sequía, así como entre distintos niveles de caudal, se realizaron
diferentes análisis de varianza no paramétricos con interacción basados en 999
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permutaciones (npMANOVA). También se hizo un Análisis de Cluster, con la
distancia Bray Curtis, mediante el método de Unión Promedio sin Ponderación
(UPGMA) y la Distancia Cofenética (para probar el ajuste del cluster). Para todos
los análisis se utilizó el programa estadístico R versión 2.11.1 (R Development
Core Team 2010 disponible en: www.r-project.org).
4.3 Resultados
Variables Hidrológicas. Se demuestra una asociación positiva en el incremento
de magnitud de las variables hidrológicas (con excepción de la velocidad) hacia
los tramos bajos (SeudoF (npMANOVA)= 13.04, gl= 2, p= 0.005) (figs. 1 y 2).
Particularmente encontramos una relación positiva del caudal, con el ancho (rs=
0.79, gl= 1, p= 0.001), la profundidad (rs= 0.71, gl= 1, p= 0.007) y el área del río
(rs= 0.88, gl= 1, p= 0.001). La velocidad de la corriente no presentó una asociación
clara con el caudal del río (rs= -0.07, gl= 1, p= 0.68), debido a que este descriptor
fue dependiente de otros atributos, como la pendiente, el ancho y la profundidad
del río (Fig. 2).
Fig. 2. Variación espacial y temporal en algunos descriptores hidrológicos del río
Gaira. A= tramo alto, B= tramo medio, C= tramo bajo. M1, M2,…, M8 = campañas
de muestreo, Las barras y los círculos son valores promedio y las líneas acotadas
corresponden a una desviación estándar encima de los promedios.
De acuerdo al análisis del mejor subgrupo de variables hidrológicas, que definen la




































































































encontró que la velocidad de la corriente es la variable que presenta una mayor
asociación con la densidad, la biomasa y las tallas de los macroinvertebrados
derivantes (Distancia Bray Curtis, rs = 0.6, p < 0.05), seguida del área de la
sección y en menor medida el caudal, el ancho y la profundidad del río. Este
análisis demostró una tendencia similar con los macroinvertebrados del bentos, en
donde la densidad, la biomasa y las tallas de estos organismos presentan el
mayor grado de asociación con el área de la sección y la velocidad de la corriente
(Distancia Bray Curtis, rs = 0.4, p < 0.05), seguidas ancho, el caudal, la
profundidad del río y la precipitación promedio de los tramos.
Macroinvertabrados bentónicos. Durante las ocho campañas de muestreo
realizadas en los tres tramos se colectaron 10703 individuos, distribuidos en 12
ordenes, 52 familias y 81 taxones de macroinvertebrados, los cuales aportaron
una biomasa total de 38.8g de peso seco /25.92m2 de área muestreada con la red
surber (1.49 g/m2) (Tabla 2). A nivel de tramos, la mayor abundancia se presentó
en el tramo alto, seguido del tramo medio y bajo con 4003, 3603 y 3097 individuos
respectivamente (Tabla 2). El tramo con mayor aporte de biomasa fue el bajo,
seguido de los tramos medio y alto con 29.2, 5.28 y 4.27g respectivamente (K-W=
13.7, gl= 2, p= 0.001).
Un patrón similar al presentado por la abundancia se encontró en la riqueza, pues
tramo alto presentó la mayor riqueza con 64 taxones, seguido de los tramos medio
y bajo con 63 y 53 taxones. Lo anterior evidencia una relación directa entre la
altura, con la abundancia y la riqueza de taxones. Los valores de diversidad,
expresados mediante el índice de Shanon-Wiener (H’), fueron mayores en el
tramo medio con 3.16, seguidos de los tramos bajo y alto con 2.71 y 2.68
respectivamente.
El análisis taxonómico arrojó que los dípteros presentaron la mayor abundancia
con 4833 individuos (promedio: 4.12 ± 11.41), seguidos de los efemerópteros con
2131 individuos (promedio: 2.7 ± 6.12) y los tricópteros con 1446 individuos
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(promedio: 2.55 ± 5.34). Los valores de biomasa estuvieron dominados
ampliamente por los decápodos con 27.88 g (promedio: 2.53 ± 1.88), los
tricópteros con 5.67 g (promedio: 0.01 ± 0.04), los efemerópteros con 1.31 g
(promedio: 0.001 ± 0.006) y los coleópteros con 1.02 g (promedio: 0.001 ± 0.007).
A pesar de que solo tres de los ocho muestreos se realizaron durante eventos de
sequía (37.5%), la riqueza de taxones (S) fue muy similar entre épocas (Tabla 2).
En general, la diversidad (H’) y la abundancia fueron superiores en época seca
(Tabla 2).
Tabla 2. Descriptores ecológicos del ensamblaje bentónico en los tramos alto,
medio y bajo (A, B, C) y entre eventos de lluvia y sequía (P1 y P2).
Descriptor AP1 AP2 BP1 BP2 CP1 CP2
Riqueza (S) 53 54 58 45 42 44
Abundancia
(N) 2107 1896 1869 1734 1947 1152
Dominancia
(D) 0,14 0,18 0,06 0,08 0,16 0,08
Diversidad
(H’) 2,65 2,44 3,17 2,86 2,39 2,84
Macroinvertabrados derivantes. Durante las ocho campañas de muestreo
realizadas en los tres tramos se colectaron 5282 individuos, distribuidos en 12
ordenes, 52 familias y 77 taxones de macroinvertebrados, los cuales aportaron
una biomasa total de 4.4 g de peso seco. A nivel de tramos, la mayor abundancia
en la deriva se presentó en el sector medio, seguido del tramo alto y el tramo bajo
con 2798, 1519 y 965 individuos respectivamente. El tramo con mayor aporte de
biomasa fue el medio, seguido de los tramos bajo y alto con 2.52, 1.15 y 0.73 g
respectivamente, aunque estas diferencias no fueron significativas (K-W= 1.6, gl=
1, p= 0.43). La abundancia total de estos organismos representa 49.4% de la
comunidad bentónica, así como la biomasa derivante alcanza a ser el 11% de la
biomasa registrada en el bentos. Se asume que los macroinvertebrados derivantes
son numerosos pero con bajos aportes de biomasa por la dominancia de
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individuos de menor tamaño, comparado con lo que ocurre en el bentos (anexos 1
y 2).
El tramo alto presentó la mayor riqueza con 70 taxones, seguido de los tramos
medio y bajo con 68 y 55 taxones, pudiéndose determinar una asociación entre la
altura, con la abundancia y la riqueza de taxones. Los valores de diversidad,
expresados mediante H’, fueron mayores en el tramo medio con 3.16, seguidos de
los tramos bajo y alto con 2.71 y 2.68 respectivamente.
El análisis taxonómico arrojó que los dípteros presentaron la mayor abundancia
con 2334 individuos (promedio: 1.3 ± 1.67), seguidos de los efemerópteros con
1526 individuos (promedio: 2.3 ± 8.23) y los tricópteros con 659 individuos
(promedio: 1.2 ± 0.81). Los valores de biomasa estuvieron dominados
ampliamente por los lepidópteros con 1.97g (promedio: 0.018 ± 0.17), decápodos
con 0.87 g (promedio: 0.43 ± 0.39), los tricópteros con 0.64 g (promedio: 0.0012 ±
0.003) y los efemerópteros con 0.301 g (promedio: 0.0005 ± 0.0004).
El taxón más abundante en la deriva del río fue Baetodes con 1015 individuos
(promedio: 3.7 ± 12.6), seguido de Simulium con 678 individuos (promedio: 2.0 ±
3.1) y Orthocladiinae con 387 individuos (promedio: 1.2 ± 1.2) (Fig. 3c). Pyralidae
con 1.98 g (promedio: 0.02 ± 0.18) dominó en biomasa, seguido por
Macrobrachium con 0.88 g (promedio: 0.44 ± 0.4) y Atopsiche con 0.29 g
(promedio: 0.002 ± 0.001) (Fig. 3d).
Con excepción del tramo alto, en el río Gaira se presentó una mayor riqueza (S)
de taxones durante la época seca (Tabla 3). La abundancia de individuos y
dominancia de taxones presentó un aumento con el descenso en las lluvias,
incrementando en el tramo medio (Tabla 3).
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Tabla 3. Descriptores ecológicos de la deriva en los tramos alto, medio y bajo (A,
B, C) y entre eventos de lluvia y sequía (P1 y P2).
Descriptor AP1 AP2 BP1 BP2 CP1 CP2
Riqueza (S) 51 62 62 48 49 43
Abundancia
(N) 870 649 2353 445 706 259
Dominancia
(D) 0,08 0,04 0,16 0,06 0,06 0,05
Diversidad
(H’) 3,02 3,46 2,63 3,27 3,25 3,28
Ciclo diario de deriva. El patrón de densidad de deriva no mostró diferencias
durante el día y la noche (W= 0.05, gl= 1, p= 0.83). Sin embargo se presentaron
picos de incremento en el número de derivadores al final de la noche e inicios del
día en los tramos alto y bajo. En el tramo medio se registró un patrón inverso,
donde la mayor densidad se presentó al final de la mañana e inicios de la noche
(Fig. 2a). La biomasa en deriva presentó un incremento durante la noche,



























































































































Fig. 2. Patrón diario de la deriva de macroinvertebrados entre los tramos del río.
(a) Ciclo diario de la densidad de deriva y del caudal y (b) Ciclo diario de la
biomasa derivante y del caudal. Las barras y los círculos representan los valores
promedio de las variables y las líneas acotadas representan una desviación
estándar encima y/o debajo del promedio. A, B y C = tramos alto, medio y bajo; D,
N = ciclo de día y de noche respectivamente.
El mayor promedio de densidad de deriva diurna correspondió a los
efemerópteros, Baetodes (1.45 ind.100m-3), Tricoritodes (0.79 ind.100m-3) y
Traulodes (0.77 ind.100m-3). Dípteros y coleópteros como Simulium (0.70
ind.100m-3) y Microcylloepus (0.67 ind.100m-3), también presentaron densidades
importantes en las horas el día. La deriva nocturna también fue dominada por
Baetodes (0.69 ind.100m-3), seguido de Macrobrachium (0.66 ind.100m-3) y
Simulium (0.65 ind.100m-3).
Relación bentos - deriva. En términos generales la composición y densidad de
taxones derivantes presentaron gran similitud con el ensamblaje de organismos
del bentos. Sin embargo en particular Simulium y Chironominane fueron
dominantes en el bentos, mientras Baetodes fue el taxón con mayor densidad en
la deriva, principalmente en el tramo medio (figs. 3a, b). Encontramos que de los
77 taxones presentes en las muestras de la deriva, 13 géneros estuvieron
ausentes en las muestras del bentos y de los 82 taxones del bentos, 10 géneros

























































































































similitud entre los taxones más abundantes y los de mayor biomasa (Figs. 3a,b vs.
c,d), debido a que ciertos taxones poco numerosos aportan mucho más a la
biomasa autóctona del río, con el registro de los tricópteros en los tramos alto y
medio y los decápodos en el tramo bajo (figs. 3cd).
La biomasa de los taxones con mayor peso fue similar entre el bentos y la deriva
(figs. 3 c,d). En el caso de la abundancia, esta similitud se mantiene a excepción
del tramo medio, donde el bentos presenta una gran riqueza y abundancia en
comparación a la deriva (Fig. 3 b,d). En el tramo bajo la similitud entre el bentos y
la deriva fue más marcada y estuvo caracterizada por individuos de
Macrobrachium, confirmándose la importancia funcional y la capacidad de deriva
de este taxón (figs. 3 c,d).
Fig. 3. Relación entre bentos y la deriva de macroinvertebrados de mayor
abundancia y biomasa del río. (a) Porcentaje de abundancia de los


























































































































































































































































































































































































































































































































































macroinvertebrados derivantes, (c) Porcentaje de biomasa de los
macroinvertebrados bentónicos y (d) Porcentaje de biomasa los
macroinvertebrados derivantes. A, B y C = tramos alto, medio y bajo.
A escala temporal, la densidad de individuos del bentos y de la deriva presentó
una tendencia al incremento durante los eventos de sequía (Deriva: SeudoF=
2.40, gl= 1, p= 0.005; Bentos: SeudoF= 0051.9, gl= 1, p= 0.035) y de caudal bajo
(Deriva: SeudoF= 2.66, gl= 1, p= 0.005; Bentos: SeudoF= 3.45, gl= 1, p= 0.05),
correspondiente a M1-M2 (Fig. 4a). La biomasa del bentos y de la deriva en los
tramos alto y bajo presentó un patrón inverso a la densidad, debido a que en estos
lugares se dio un aumento en el peso de los taxones durante eventos de lluvia
(tramo alto: Leptonema, tramo bajo: Macrobrachium), (Bentos: SeudoF= 5.03, gl=




































































































































































































Fig. 4. Relación bentos - deriva entre tramos y muestreos. (a) Valores promedio de
densidad del bentos y de la deriva y (b) valores promedio de biomasa del bentos y
de la deriva. Las barras y los círculos representan los valores promedio de las
variables y las líneas acotadas representan una desviación estándar encima y/o
debajo del promedio.
La asociación entre la densidad, la biomasa y las tallas de los macroinvertebrados
bentónicos y derivantes, evaluada con la prueba de MANTEL, fue baja para los
diferentes tramos y muestreos (MANTEL: rs = 0.46, p = 0.005, permutaciones =
999). Esta tendencia se debe a la diferenciación marcada del tramo bajo (tramo C)
en M6 y M5 (Fig. 5), debido los valores de biomasa bentónica y derivante de
Macrobrachium, el cual restringe su presencia a este sector del río.
Fig. 5. Análisis de Clúster para clasificar los tramos (A, B y C) y los muestreos
(M1,… M8), con base en la matriz de similitud Bray Curtis ([(log10(densidad,
biomasa y tallas de los macroinvertebrados bentónicos y los derivantes)]). Se
empleó el método de agrupamiento por unión promedio (UPGMA), con una
Correlación Cofenética de 0.8.
4.4 Discusión
El régimen hidrológico descrito es representativo de un río de media montaña, con
altos valores de pendiente y un recorrido total de 37 km en una cuenca
encañonada y alargada (Tamarís-Turizo & López 2006, Gutiérrez 2006), cuyo
patrón de precipitación presenta una condición unimodal, que se incrementa hacia
las partes altas y ocasiona un aumento importante en la velocidad y la oxigenación
del agua. Estas condiciones permiten que en los tramos altos y medios se































































































descargas, crecientes y escurrimiento, típicos de cuencas encañonadas (US-SCS
1964).
El Bioenv realizado permitió establecer que la velocidad de la corriente y al área
de la sección del canal son los descriptores que generaron el mayor efecto sobre
la deriva y el sobre ensamblaje. La variación del régimen de caudal, el ancho río y
su profundidad, fueron variables que influyeron poco sobre la deriva y sobre el
bentos. Los datos del río gaira coincidien con los registros en otros ecosistemas
tropicales, en donde se ha podido relacionar el efecto de la velocidad en zonas de
rápidos con la mayor riqueza y diversidad de taxones del bentos y con la influencia
continua sobre organismos derivantes (Ríos 2008). Se presenta así un efecto
positivo y significativo entre la magnitud de esta variable hidrológica sobre la
densidad de deriva en estos organismos (Brittain & Eikeland 1988, Boyero & Bosh
2002).
Ensamblaje bentónico. El registro de individuos del bentos fue de 10703
individuos, distribuidos en 52 familias y 82 taxones, que aportaron 38g de
biomasa, cifras que superan a las asignaciones de otras regiones tropicales, como
a los 42 taxones reportados en un río del Ecuador (Ríos 2008), aunque nuestros
datos son similares a los registros para el ensamblaje bentónico en una quebrada
de la sabana de Bogotá (Gutiérrez 2006).
Deriva. La abundancia de organismos transportados en deriva fue de 5282
individuos y alcanzó a ser el 49.4% de lo encontrado en el bentos, distribuidos en
77 taxones, que aportaron 4.4g, correspondiente al 11.6% de la biomasa presente
en el bentos. Estos valores son superiores a los registros de deriva para la región
andina colombiana (Quiñones et al. 1998, Rodríguez et al. 2006, Rodríguez et al.
2007), o en quebradas de los Apalaches norteamericanos (O´Hop & Wallace
1983) y de Oklahoma (Matzinger & Bass 1995).
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El patrón de riqueza de taxones en deriva fue similar a los registros del bentos,
pues aumento hacia el tramo alto. Muller (1954) y Obi & Conner (1986) sugieren
que los procesos de migración y ovoposición río arriba compensan las pérdidas de
densidad y riqueza de taxones que pueden ocasionarse en los tramos bajos.
Teniendo en cuenta las diferencias en cuanto al esfuerzo de muestreo entre
eventos de lluvia y sequía (3 muestreos en sequía 5 muestreos en lluvia), la
deriva presentó mayor riqueza de taxones durante evento de sequía, con
excepción del tramo alto. El número de individuos derivantes fue favorecido por la
disminución en la precipitación, similar a lo ocurrido con la dominancia de estos
taxones.
Estas métricas de la deriva coinciden con diferentes registros para quebradas
tropicales de montaña. Ramírez & Pringle (1998), Rodríguez-Barrios et al. (2007)
encontraron una tendencia al incremento en la riqueza y diversidad durante
periodos de sequía, lo cual fue reportado previamente por Turcote & Harper
(1982). De acuerdo a Ríos (2008), los cambios importantes en la dominancia de
ciertos taxones abundantes ocasionan una gran influencia sobre diferentes
métricas de los macroinvertebrados, como su composición y riqueza.
La densidad de deriva no presentó diferencias significativas entre el día y la
noche, aunque tiende a incrementarse al final de la noche e inicios del día, con
excepción del tramo medio en donde el aumento se dio al final de las horas de luz
e inicio de la noche. Estos resultados difieren con algunos reportes de zonas
templadas (Allan 1978, Allan 1984, Allan et al. 1988), en donde las densidades de
deriva nocturna pueden ser hasta diez veces mayores. En ríos tropicales se han
registrado densidades de deriva nocturna hasta 19 veces mayores a las
densidades diurnas (Oberto et al. 2004). No obstante nuestros resultados
coinciden con algunos registros para quebradas tropicales, en donde tampoco no
se ha probado una periodicidad circadiana en la deriva de estos organismos
(Turcote & Harper 1982, Pringle & Ramírez 1998, March et al. 1998, Boyero &
Bosh 2002, Rodríguez-Barrios et al. 2007, Ríos 2008).
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La biomasa en deriva fue inferior a la del bentos, similar al patrón encontrado en
quebradas tropicales (Principe & Corigliano 2006, Rodríguez-Barrios et al. 2007) y
templadas (Waters 1972). El tamaño promedio de los individuos colectados fue de
3.63 (±1.4)mm, superior a registros de 3.5 (±0.4)mm en quebradas tropicales
(Rodríguez-Barrios et al. 2007) y de 3mm regiones templadas (Hieber et al. 2003).
En el tramo medio se encontró una mayor abundancia y biomasa en deriva que en
el bentos. Esta condición especial puede deberse a una alta densidad poblacional,
que genera una mayor frecuencia de deriva en estas comunidades (Hildebrand
1974). Es así como la densidad y biomasa en deriva de nuestro río, puede ser un
agente denso-dependiente de regulación en las poblaciones (Waters 1972). El
tiempo de disponibilidad de recursos de tipo detrítico puede ser un factor
primordial sobre los procesos de migración y colonización de estos invertebrados
(Landeiro et al. 2010), presentándo una relación directa del tiempo de
almacenamiento del recurso con la riqueza y densidad de taxones en el bentos
(Benstead 1996).
La biomasa derivante se incrementó durante las horas de la noche, principalmente
en el tramo bajo, lo cual puede ser el resultado de una preferencia de estadíos
avanzados de macroinvertebrados por derivar en horas de la noche. Este hecho
ha sido demostrado en ríos de Venezuela (Flecker 1992) y Argentina (Oberto et al.
2004). Los estudios en la región tropical han atribuido la periodicidad diaria a la
presencia de peces cazadores (Pringle & Ramírez 1998, Boyero & Bosh 2002),
que ocasionan valores de deriva bajos y constantes durante el día, seguidos de un
dramático incremento en horas de la noche y generan un ritmo circadial en
algunos taxones (Elliot 1967, Flecker 1992, Allan 1995). No obstante esta
hipótesis se mantiene como un tópico en discusión debido a la ausencia de
periodicidad que se ha registrado en otros estudios, como el nuestro.
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Relación bentos-deriva. La riqueza del bentos fue un 7% mayor a la de la deriva,
con 82 taxones, frente a 77 derivantes, diferente a los registros en otras regiones
tropicales en donde la riqueza de la deriva supera a la del bentos (March et al.
1998, Oberto et al. 2004). Encontramos algunos taxones de la deriva ausentes en
el bentos, similarmente a otros reportes en quebradas tropicales (Principe &
Corigliano 2006, Ríos 2008), lo cual sugiere que algunos taxones pueden estar
derivando a grandes distancias por lo que no se les encuentra en el bentos.
Los valores de biomasa del bentos y de la deriva pueden considerarse muy bajos
en comparación con ríos de mayor tamaño, teniendo en cuenta que entre los dos
compartimientos solo aportaron 43.2g. Esta situación puede deberse a que estos
organismos habitan sobre sustratos inestables y efímeros, sin depósitos
importantes de materia orgánica, contrario a lo que puede ocurrir en ríos con
zonas de bancos, asociados a poca corriente, que proveen mayores cantidades de
materia orgánica y que permiten el desarrollo de organismos con mayor tamaño
(Principe & Corigliano 2006). Sin embargo, el registro de biomasa de nuestro
estudio es superior a los reportes de otros ecosistemas fluviales tropicales de
montaña (Rodríguez et al. 2006, Rodríguez-Barrios et al. 2007) y templados
(Robinson et al. 2002, Shearer et al. 2002).
Los resultados de la prueba MANTEL demuestran que la composición general de
los taxones del bentos y la deriva no es tan similar. Estas diferencias pueden ser
ocasionadas por la falta de predisposición de algunos taxones para dejarse
transportar en la columna de agua (Allan 1995, Principe & Corigliano 2006). A
pesar de esto, encontramos gran similitud entre los organismos más abundantes
de los compartimientos bentónicos y derivantes (Simulium y Chironominae). Una
excepción de esta situación la encontramos en el tramo medio en donde los
efemerópteros (Baetodes) dominaron en la deriva más no en el bentos. Estudios
en los Andes del Ecuador han reportado a Simullidae e Hydracarina como los
taxones de mayor densidad, principalmente durante eventos de crecientes
relacionados con la deriva catastrófica (Ríos 2008). Esta autora resalta la
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preferencia de Simulium por derivar, tanto en lluvia como en sequíay ocasionar
importantes procesos de colonización en sustratos bentónicos. La gran proporción
de Chironomidae en el bentos y en la deriva se ha demostrado en otros arroyos
(Hieber et al. 2003, Robinson et al. 2002, Rodríguez et al. 2007).
Las biomasas del bentos y la deriva fueron mayores hacia el tramo bajo y se
incrementaron durante eventos de lluvia. Otros estudios han reportado ausencia
de estacionalidad en deriva para ecosistemas tropicales (Brittain & Eikeland 1988).
De acuerdo a Ríos (2008), la mayor cantidad de taxones del bentos se
presentaron en época seca y por el contrario la riqueza de taxones en la deriva
aumentó en lluvias, y su relación con la estacionalidad en la deriva a la
composición de taxones del bentos y a los procesos de recolonización de estos
organismos. Así mismo, se ha demostrado que los picos de caudal máximo
ocasionados por tormentas generan un aumento en el transporte de organismos
de gran tamaño (Waters 1972, O´Hop & Wallace 1983, Matzinger & Bass 1995).
En nuestro estudio, los tricópteros de tallas importantes como Leptonema y
Atopsiche fueron dominantes en el bentos y en la deriva del tramo alto. En el
tramo medio hubo mayor heterogeneidad compartida por Corydalus y Leptonema
en el bentos y Pyralidae en la deriva. En el tramo bajo fue importante el gran
aporte de biomasa de Macrobrachium. El dominio de tricópteros de gran tamaño
es similar a los registros de otras quebradas de cabecera (Rodríguez-Barrios et al.
2007, Shearer et al. 2002).
Se resaltan las diferencias entre la composición de los taxones con mayor
densidad y los de mayor aporte de biomasa. Este patrón puede ser importante
para el equilibrio funcional del río, si se pondera el papel trófico de los taxones que
a pesar de su baja frecuencia presentan un mayor aporte a la producción
secundaria y al procesamiento de materiales alóctonos y autóctonos que ingresan
y son transportados hacia aguas abajo del río. Los grandes organismos con poca
o ninguna frecuencia en el bentos son en su mayoría especies nadadoras, que
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utilizan a las raíces de la vegetación de ribera como refugio (Principe & Corigliano
2006).
La mayor parte de la biomasa en el tramo alto se debe al aporte de individuos de
Leptonema, los cuales suelen ajustar su periodo de pupa con el incremento en el
nivel del agua y en la velocidad de la corriente. Por otra parte, las condiciones de
lluvia en el tramo bajo propiciaron una mayor disponibilidad de hábitats de rivera
por expansión del nivel del río, lo cual favoreció la abundancia de
macroconsumidores como Macrobrachium, que representan el mayor porcentaje
de la biomasa bentónica y derivante del río. Ramírez & Pringle (1998) y Silveira &
Moulton (2000), han demostrado que el 40% de la biomasa en ríos tropicales se
encuentra distribuida en el grupo de los “no-insectos” como Macrobrachium. Se
observó que la alta frecuencia de caídas o cascadas y la pendiente elevada del río
se convierten en una limitante importante para la colonización de tramos de mayor
altura por parte de este taxón, quedando restringido al tramo bajo en cercanías a
la desembocadura y en contacto con el ambiente marino, como ocurre en ríos de
Puerto Rico con otros macro-consumidores, como por ejemplo peces y crustáceos
como Xiphocaris (Greathouse y Pringle 2005). La temperatura no jugó un papel
importante en la estructuración del bentos y la deriva.
De esta forma concluimos que el río Gaira presenta condiciones hidrológicas y
espaciales típicas de ecosistemas fluviales de media montaña tropical, que
repercuten de forma importante sobre los patrones de distribución y dispersión en
el ensamblaje de los macroinvertebrados acuáticos, siendo la velocidad de la
corriente y el área de la sección del río los factores de mayor relevancia en la
estructuración de la comunidades bentónicas y en los procesos de deriva de
estos organismos. Con los resultados obtenidos el tipo de deriva que presenta el




Allan, J.D. 1978. Trout predation and the size composition of stream drift.
Limnology and Oceanography 23: 1231-1237.
Allan, J.D. 1984. The size composition of invertebrate drift in a Rocky Mountain
stream. Oikos 43: 68-76.
Allan, J.D. 1995. Stream Ecology, Estructure and function of running waters. Edit.
Chatman & Hall. 388 p.
Allan, J.D., G.N. Herbst, R. Ortal & Y. Regev. 1988. Invertebrate drift in the Dan
River, Israel. Hydrobiologia 160: 155-163.
Baumgärtner, D. & K.O. Rothhaupt. 2003. Predictive Length–Dry Mass
Regressions for Freshwater Invertebrates in a Pre-Alpine Lake Littoral. Internat.
Rev. Hydrobiol. 88(5):453-463.
Benke, A.C., A.D. Huryn, L.A. Smock & J.B. Wallace. 1999. Length-mass
relationships for freshwater macroinvertebrates in North America with particular
reference to the southeasten United States. J. North Am. Benthol. Soc. 18(3):308-
343.
Benstead, J.P. 1996. Macroinvertebrates and the processing of leaf litter in a
tropical stream. Biotropica 28: 367–375.
Boyero, L. & J. Bosch. 2002. Spatial and temporal variation of macroinvertebrate
drift in two neotropical streams. Biotropica 34: 567-574.
Boyero, L. & J. Bosch. 2004. Multiscale spatial variation of stone recolonization by
macroinvertebrates in a Costa Rican stream. J. Trop. Ecol. 20:85–95.
Brittain, J.E. & T.J. Eikeland. 1988. Invertebrate drift - A review. Hydrobiologia
166:77-93.
Cressa, C. 1999. Dry mass estimates of some tropical aquatic insects. Rev. Biol.
Trop. 47:133-141.
Dolédec, S., J.M. Olivier & B. Statzner. 2000. Accurate description of the
abundance of taxa and their biological traits in stream invertebrate communities:
effects of taxonomic and spatial resolution. Arch. Hydrobiol. 148: 25-43.
Dunne T. & L. Leopold. 1978. Water in Environmental Planning. W.H. Freeman Co.
San Francisco, CA.
125 Relación bentos-deriva
Elliot, J.M., 1967. Invertebrate drift in a Dartmoor stream. Archiv. Fur Hydrobiologie
150:207-225.
Fernández, H.R. & E. Domínguez. 2001. Guía para la determinación de artrópodos
bentónicos sudamericanos. Universitaria de Tucumán. Universidad Nacional de
Tucumán. Argentina.
Flecker, A. 1992. Fish predation and the evolution of invertebrate drift periodicity:
evidence from Neotropical Streams. Ecology 73(2): 438-448.
Frisell, C.A., W.J. Liss, C.E. Warren & M.D. Hurley, 1986. A hierarchical framework
for stream classification: viewing streams in a watershed context. Env. Manage.
10:199-214.
Gayraud, S., B. Statzner, P. Bady, A. Haybachp, F. Scholl, P. Usseg.l.io-Polatera &
M. Bacchi, 2003. Invertebrate traits for the biomonitoring of large European rivers:
an initial assessment of alternative metrics. Freshwater Biology 48: 1–20.
Greathouse, E.A. & C.M. Pringle. 2006. Does the river continuum concept apply on
a tropical island? Longitudinal variation in a Puerto Rican stream. Can. J. Fish.
Aquat. Sci. 63: 134–152.
Gutiérrez, J.D. 2006. Caracterización del metabolismo y de la oferta de recursos
de materia orgánica para la fauna de macroinvertebrados bentónicos en una
quebrada de montaña de orden menor. Tesis de Ph.D., Universidad Nacional de
Colombia, Bogotá, Colombia.
Hieber, M., C.T. Robinson & U. Uehlinger. 2003. Seasonal and diel patterns of
invertebrate drift in different alpine stream types. Fresh Water Biology 48: 1078-
1092.
Hildebrand, S.G., 1974. The relation of drift to benthos density and food level in an
artificial stream. Limnology and Oceanography 19:951-957.
Landeiro, V.L., N. Hamada, B.S. Godoy & A.S. Melo. 2010. Effects of litter patch
area on macroinvertebrate assemblage structure and leaf breakdown in Central
Amazonian streams. Hydrobiologia 649:355–363.
Legendre, P. & L. Legendre. 1998. Numerical ecology. Second English Edition.
Elsevier. Amsterdam. Holanda.
Lopretto, E. 1995. Crustacea Eumalacostraca. Págs. 250-265. In C.E. Lopretto &
G. Tell (ed.). Ecosistemas de aguas continentales: Metodologías para su estudio.
Tomo III. Ediciones del Sur. La Plata. Argentina.
Caitulo 4 126
Mackay, R.J. 1992. Colonization by lotic macroinvertebrates – a review of
processes and patters. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Science 49:
617-628.
March, J.G., J.P. Benstead, C.M. Pringle & F.N. Scatena, 1998. Migratory drift
freshwater shrimps in two tropical streams, Puerto Rico. Freshwater Biology
40:261-273.
Matzinger, M.H., D. Bass, 1995. Downstream drift of aquatic insects in the Blue
river of South-Central Oklahoma. Proc. Okla. Acad. 75:13-19.
Merritt, R.W., & K.W. Cummins. 1996. An introduction to the aquatic insects of
North America. 3rd edition. Kendall Hunt, Dubuque, Iowa.
Muller, K. 1954. Investigations on the organic drift in North Swedish streams. Rep.
Inst. Freshwater Res. 35: 133-148.
Oberto, A.M., G.B. Raffaini1 & M.C. Corigliano. 2004. Diel variations in
macroinvertebrate drift in a mountain stream. Acta Limnol. Bras. 16(2):175-182,
Obi, A. & V. Conner. 1986. Spring and summer macroinvertebrate drift in the
Lower Mississipi River, Louisiana. Hydrobiologia 139: 167–175.
O´Hop, J., J.B. Wallace. 1983. Invertebrate drift, and sediment relations in a
southern Appalachian headwater stream. Hidrobiologia 98:71-84.
Principe, R.E. & M. del C. Corigliano. 2006. Benthic, drifting and marginal
macroinvertebrate assemblages in a lowland river: temporal and spatial variations
and size structure. Hydrobiologia 553: 303–317
Pringle, C.M. & A. Ramirez. 1998. Use of both benthic and drift sampling
techniques to assess tropical stream invertebrate communities along an altitudinal
gradient, Costa Rica. Fresh Water Biology 39:359-373.
Quiñonez, M.L., J.J. Ramirez & A. Díaz. 1998. Estructura numérica de
macroinvertebrados acuáticos derivadores en la zona de ritral del Río Medellín.
Actualidades Biológicas 20(69): 75-86.
R Development Core Team. 2010. R: A language and environment for statistical
computing [2.11.1]. R Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria. ISBN
3-900051-07-0, URL: http://www.R-project.org.
Ramirez, A. & C.M. Pringle. 1998. Structure and production of a benthic insect
assemblage in a neotropical stream. Rev. Biol. Trop. 17: 443-463.
127 Relación bentos-deriva
Ríos, B. 2008. Comunidades de macroinvertebrados en un río altoandino:
importancia del microhábitat, dinámica de la deriva, papel de la materia orgánica y
relevancia de la ovoposición. Tesis PhD. Universidad de Barcelona. España.
Robinson, C.T., K. Tockner & P. Burgherr, 2002. Seasonal patterns in
macroinbertevrate drift and seston transport in streams of an alpine glacial flood
plain. Freshwater Biology 47:985-993.
Rodríguez J.A. 2006. Dinámica de la materia orgánica en la cabecera de una
quebrada de montaña. Tesis de M.Sc., Universidad Nacional de Colombia,
Bogotá, Colombia.
Rodríguez-Barrios, J., R. Ospina-Torres, J.D. Gutiérrez & E. Ovalle. 2007.
Densidad y biomasa de macroinvertebrados acuáticos derivantes en una quebrada
tropical de montaña. Bogotá, Colombia. Caldasia. 29(2): 397-412.
Rodríguez J.A. R. Ospina, M. Berrío, Biólogo, B. Cepeda, G. Castellanos, M.
Valencia. 2006. Variación diaria de la deriva de macroinvertebrados acuáticos y de
materia orgánica en la cabecera de un río tropical de montaña en el Departamento
de Nariño, Colombia. Acta Biológica Colombiana 11S: 47 – 53.
Shearer, K.A., .W.J. Hayes & J.D. Stark. 2002. Temporal and spatial quantification
of aquatic invertebrate drift in the Maruia River, South Island, New Zealand. New
Zealand Journal of Marine and Freshwater Research 36:529-536.
Silveira. M.L. & T.P. Moulton. 2000. Modelling the food web of a stream in Atlantic
forest. Acta Limnologica. Brasiliensia 12: 63-71.
Smok L.A. 2007. Macroinvertebrate dispersal. En: Hawer, F.R. & G.A. Lamberti.
(eds.) Methods in Stream Ecology. Second Edition. pp. 465-488. Elsevier, China.
Smock, L.A. 1980. Relationships between body size and biomass of aquatic
insects. Freshwater Biology 10:375-383.
Statzner, B., C. Dejoux & J. Elouard. 1984. Field experiments on the relationship
between drift streams. Revue D´hydrobiologie Tropicale. 17:319-334.
Tamaris, C. 2009. Transporte de materia orgánica gruesa y deriva de
macroinvertebrados acuáticos a lo largo de un río tropical. Tesis M.Sc.
Universidad del Magdalena, santa Marta, Colombia.
Tamaris-Turizo, C. & H.J. López. 2006. Aproximación a la zonificación climática de
la cuenca del río Gaira. Intropica 3: 69-76
Caitulo 4 128
Turcotte, P. & P.P, Harper. 1982. Drift patterns in a high Andean stream.
Hydrobiologia 89:141–151.
United States Soils Conservation Service (US-SCS). 1964. Hydrology. Section 4,
SCS
National Engineering Handbook. Washington, D.C. EEUU.
Waters, T.F. 1972. Standing crop and drift of stream bottom organism. Ecology
42(3):532-537.
Williams, D.D. & H.B. Hynes. 1976. Recolonization mechanisms of setream
benthos. Oikos 27: 265-272.
5. Síntesis 4. Conclusiones generales (modelo
conceptual)
Resumen.
Los resultados que se presentan a continuación pretenden resumir las
conclusiones de los cuatro capítulos de esta tesis, en una forma que permita
ilustrar los diferentes descriptores funcionales que integran a la dinámica de la
materia orgánica (alóctona y autóctona), al igual que algunos de los procesos
metabólicos que intervienen en mecanismos de consumo y producción de este
insumo para el ecosistema. Adicionalmente se resalta la importancia del gradiente
altitudinal y de las variables hidroclimáticas como el caudal la velocidad de la
corriente y la precipitación, sobre el ingreso, el almacenamiento y el transporte de
la materia orgánica particulada (balance de masas). Finalmente se implementa un
un modelo conceptual de compartimentos donde se ha cuantificado entradas y
salidas de algunos procesos ecológicos claves del ecosistema fluvial.
5.1 Régimen hidroclimático
Los descriptores asociados a este factor correspondieron al patrón de
precipitación, el caudal y la velocidad de la corriente. Adicionalmente se analizaron
variables complementarias como el ancho, la profundidad y el área de la sección
del canal en los diferentes tramos muestreados. La principal variable
hidroclimática como lo es la precipitación, fue trascendental sobre la variación los
descriptores funcionales evaluados, afectando de manera importante el proceso
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metabólico, la dinámica de la materia orgánica y el ensamblaje de
macroinvertebrados acuáticos.
Metabolismo: La producción primaria neta de la comunidad presente en los
sedimentos finos se vio favorecida por los eventos de sequía; por el contrario, la
respiración de este sustrato incrementó con las lluvias. La clorofila a de los
diferentes sustratos se vio favorecida por la disminución en la velocidad de la
corriente, el aumento en la radiación lumínica y altos niveles de nutrientes.
Materia orgánica particulada: Las entradas verticales y laterales de materia
orgánica particulada gruesa se incrementaron al inicio de la época seca,
principalmente y en los tramos bajo y medio. El almacenamiento de esta fracción
aumentó en la época seca, contrario a lo ocurrido con el transporte de este
material, el cual se movilizó en forma significativa al inicio de las lluvias,
principalmente en los tramos medio y alto, mientras que el transporte de la
fracción fina incrementó al final de las lluvias y en los tramos bajo y medio.
Grupos funcionales de macroinvertebrados acuáticos: La biomasa aportada
por los grupos funcionales alimenticios fue mayor en lluvia, favorecida por el
crecimiento y aumento de peso de macroconsumidores como los decápodos
(Macrobrachium), pero la abundancia de estos organismos fue muy superior
durante los eventos de sequía.
Relación bentos-deriva: Se presentó una tendencia al incremento en la densidad
del bentos, la riqueza de taxónes y la deriva durante eventos de sequía,
relacionados con eventos de caudal bajo, aunque las tallas y la biomasa de estos
organismos se incrementó durante los eventos de lluvia. La velocidad y al área de
la sección del canal correspondieron a los descriptores hidro-geomorfológicos que
generaron el mayor efecto sobre los mecanismos de deriva y el ensamblaje
bentónico en la comunidad de macroinvertebrados acuáticos.
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5.2 Gradiente altitudinal
La variabilidad altitudinal del río estudiado presentó una relación marcada con el
régimen de precipitación, la variación hidrológica y la relación bosque-río. El tramo
alto se se caracterizó por condiciones geomofológicas (alta pendiente),
hidroclimáticas (alta velocidad de la corriente) y paisajisticas (cobertura importante
del dosel de rivera) más contrastantes, que afectan la disponibilidad de materia
orgánica, los procesos metabólicos y las proporciones de biomasa del ensamblaje
bentónico y de la deriva. El tramo bajo presentó condiciones opuestas con buena
penetración lumínica, vegetación caducifolia con importantes aportes de hojarasca
y una fauna bentónica con altos niveles de biomasa.
Metabolismo: La productividad primaria neta y la respiración de los sedimentos,
presentaron una relación inversa con el gradiente de altura, pues se encontró un
incremento de la producción neta simultáneo con un descenso en la respiración de
la comunidad hacia los tramos bajos. Los valores obtenidos del metabolismo de
las comunidades presentes en las rocas permitió demostrar que los tramos medio
y alto presentaron la mayor dependencia autóctona (P/R>1), contrario a lo que
ocurrió con los sedimentos con dependencia aloctona (P/R<1), pues la producción
no alcanzó a superar al consumo. Los valores de clorofila en las rocas, en los
sedimentos, en las gravas y arenas y en la hojarasca presentaron una relación
inversa con la altura, debido a que a hacia el tramo bajo se incrementó la
penetración lumínica y la carga de nutrientes y disminuyeron factores estresantes
como la velocidad de la corriente y la pendiente del río.
Materia Orgánica Particulada. El material particulado fino ingresó al río de
manera significativa comparado con la fracción gruesa, inverso a lo que ocurrió
con el transporte de estos materiales en el río, en donde la fracción gruesa fue la
que más se movilizó. En términos generales el tramo alto se caracterizó por el
transporte importante de la fracción gruesa, el tramo medio por el ingreso
importante de la fracción fina y el tramo bajo por el ingreso y almacenamiento del
material grueso, así como el transporte de la materia fina.
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En este sentido, se presentó una relación inversa entre la altura sobre el nivel del
mar y el ingreso de la fracción gruesa por caída. El mayor almacenamiento del
material particulado (fino y grueso) se dio en el tramo bajo y declinó
significativamente hacia los tramos medio y alto, asociados a mayores valores de
pendiente. Los tramos medio y alto estuvieron caracterizados por el transporte
significativo de la fracción orgánica gruesa; el transporte de la fracción fina, por su
parte, aumentó en los tramos medio y bajo.
Grupos funcionales alimenticios de macroinvertebrados acuáticos: El
dominio en biomasa de los diferentes grupos funcionales de macroinvertebrados
acuáticos se dio por los fragmentadores, seguidos de los depredadores, los
colectores y los raspadores. El tramo alto estuvo tipificado por fragmentadores; los
depredadores fueron importantes en el tramo medio y el tramo bajo predominaron
los depredadores (excluyendo a macroconsumidores fragmentadores como
Macrobrachium, por sus altos valores de biomasa).
Relación bentos-deriva: Los niveles de biomasa aportada por el bentos y la
deriva de macroinvertebrados acuáticos presentaron un patrón inverso con el
gradiente de altura. De esta manera, el tramo con mayor aporte de biomasa fue el
bajo (incluyendo a Macrobrachium), seguido de los tramos medio y alto.
5.3 Modelo conceptual de compartimientos (entradas,
almacenamiento y salidas)
En este punto se muestra una representación tabular y esquemática del flujo de
materia orgánica alóctona y autóctona a lo largo del río Gaira, en cumplimiento de
uno de los objetivos de la presente tesis. Este modelo conceptual es una
adaptación del esquema básico propuesto por Naiman et al. (1987) y Karlsson et
al. (2005). En este sentido se asumen las consideraciones de Odum (1971),
intentando desarrollar una representación simplificada de compartimientos. Debido
a que los datos cuantitativos expuestos son razonablemente buenos, se podría
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desarrollar ciertas proyecciones cuantitativas, basándose en las relaciones entre
las variables que los definen (Rodríguez 2006).
Los datos que constituyen el esquema del modelo expuesto corresponden a los
resultados globales (cuantificaciones anuales) consignados en los cuatro artículos
que constituyen la presente tesis (ver capítulos I, II, III y IV), correspondientes a
las entradas, almacenamiento y salida de materiales alóctonos y autóctonos
(Tabla 1). De esta manera, se intentan demostrar de forma cuantitativa a los
elementos que han sido abordados hasta el momento y la proyección hacia futuros
estudios que a futuro complementen y perfeccionen las herramientas de
modelación para un ecosistema fluvial de montaña.
La proyección hacia un esquema con mayor grado de resolución pretende generar
una aproximación cuantitativa con miras al desarrollo de un modelo de carácter
predictivo, que muestre la realidad de los fenómenos ocurridos en la interacción
bosque-río y sus procesos funcionales en cuanto a la dinámica de la materia
orgánica y las comunidades de organismos acuáticos.
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Tabla 1. Componentes específicos para el desarrollo del modelo masas del Río Gaira.
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Elementos que hasta el momento no han sido tratados, como las palizadas y la materia
orgánica disuelta (MOD), así como el compartimiento inorgánico, principalmente de
carbono, los cuales pueden tener un papel relevante. En primera medida, debido a que
hacen parte integral de los componentes básicos que intervienen en los procesos
dinámicos de la materia alóctona, además de que juega un importante rol como fuente
de alimento y energía para las comunidades de organismos acuáticos (Rodríguez
2006). Debido a lo anterior se justifica la necesidad de incluir a estos elementos para
futuras investigaciones de este tipo. Otros elementos como lixiviación, evasión de
metano y emergencia de insectos, pueden ocupar un lugar importante, para el
componente de salidas de materiales, siendo entonces más específicos que los
anteriores pero importantes para la modelación (Naiman et al. 1987).
En las tablas 1 y 2, se demuestra que el aporte de material autóctono generado y
transportado por el río (biomasa de macroinvertebrados acuáticos y carbono
metabolizado), representa una ínfima proporción en comparación a la dependencia
alóctona de este ecosistema fluvial, lo cual se explica porque el Gaira es un río
relativamente pequeño, dominado por sectores de cabecera con una vegetación de
ribera importante y una pendiente elevada que favorece el arrastre constante de
materiales hacia aguas abajo.
Es de anotar que el presente trabajo pretende contribuir al entendimiento de la
complejidad de los elementos que integran el paisaje de un río de cabecera hasta su
desembocadura en una cuenca en buen estado de conservación. De esta manera se
puede aplicar el fundamento de la dinámica de la materia orgánica y el balance de
materiales en otros sistemas con características geográficas similares, así como a
diferentes escalas, para generar un esquema metodológico que pueda ser aplicado en
el diagnóstico de la calidad y la rehabilitación ambiental.
Para el diseño conceptual que se presenta a continuación (Fig. 1), no se tuvieron en
cuenta a las variaciones de los descriptores funcionales, pero un esquema más
complejo que aborde estos elementos mostraría un comportamiento más real de lo que
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ocurre en este tipo de ríos medianos y el mosaico de elementos estructurales y
funcionales que interactúan entre sí (Rodríguez 2006).
Tabla 2. Componentes totales estimados para el desarrollo del modelo de masas del río
Gaira. (± 1DE) corresponde a una desviación estándar por encima y debajo del
promedio.
TRAMO A TRAMO B TRAMO C
Ítem Unidades Magnitud (± 1DE) Magnitud (± 1DE) Magnitud (± 1DE)
ENTRADAS (ANUALES)









22765,8 22765,79 54657,1 54,98 32025,0 174,96




3360,0 2942,59 4088,7 3582,98 993,9 270,14
STANDING STOCK
1. Materia Orgánica gMOP.m
-2
105923,9 261,87 181154,4 483,93 316215,2 937,35
2. Unidades Funcionales gMO.m
-2
0,28 0,28 0,23 0,23 2,21 2,21
SALIDAS (ANUALES)




1873528,6 3288,21 4368280,2 10136,65 723564,6 1348,45









885,8 968,05 2878,9 3452,11 377,4 454,90
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Fig. 1. Balance de materia orgánica en tres tramos del Río Gaira. Las flechas corresponden a las entradas y salidas de
materiales. El Tabla central agrupa los elementos del almacenamiento (Standing Stock). Todas las medidas
calculadas en gramos de peso seco por metro
(producción bruta) y respiración, corresponde al promedio de estos descriptores en las rocas, las gravas y arenas y los
sedimentos.




A. Anexo: Tallas, abundancia y biomasa de los
macroinvertebrados acuáticos bentónicos.
ORDEN FAMILIA No
TAXA Coeficientes Longitud (mm) Abundancia (No Indv) Biomasa (mg)
GFA ln(a) b Prom(mm) DE Tot Frec Prom DE Prom Indv Total Prom Gral DE
Coleoptera Curculionidae 1 Curculionidae* T -1,878 2,180 2,433 0,727 22 22 1 0 1,224 26,932 1,224 0,954
Dryopidae 2 Pelonomus T -5,970 2,760 3,319 0,240 24 16 1,5 1,75 0,072 1,145 0,107 0,125
Dystiscidae 3 Dystiscidae* D -2,784 2,502 4,846 3,773 8 8 1 0 7,071 56,571 7,071 15,564
Elmidae 4 Cylloepus C-R -5,547 2,960 1,320 0,392 4 4 1 0 0,012 0,049 0,012 0,008
5 Disersus C-R -5,970 2,760 2,780 0,846 12 12 1 0 0,061 0,728 0,061 0,044
6 Heterelmis C-R -5,970 2,760 2,740 0,806 170 130 1,31 1,71 0,064 8,295 0,078 0,078
7 Microcylloepus C-R -5,547 2,960 2,567 1,028 15 15 1 0 0,098 1,473 0,098 0,102
8 Onychelmis* C-R -5,970 2,760 4,420 4,07 2 2 1 0 0,313 0,625 0,313 0,43
9 Phanocerus C-R -5,970 2,760 3,349 1,586 65 57 1,140 0,52 0,137 7,806 0,155 0,232
10 Pseudodisersus C-R -5,970 2,760 3,769 1,761 40 36 1,111 0,52 0,172 6,203 0,188 0,182
Hidraenidae 11 Hidraenidae R -1,878 2,180 1,929 0,585 10 10 1 0 0,731 7,310 0,731 0,345
Hydrophilidae 12 Hydrophilus D 1,288 0,105 3,468 0,734 5 5 1 0 4,125 20,626 4,129 0,088
13 Tropisternus D -1,878 2,180 3,649 1,287 19 19 1 0 2,961 56,265 2,961 2,173
Limnychidae 14 Limnychidae* C-R -1,878 2,180 5,500 0 1 1 1 0 6,286 6,286 6,286 0,00
Ptilodactylidae 15 Anchytarsus T -6,812 3,100 6,325 3,372 10 10 1 0 0,636 6,357 0,636 0,831
Staphylinidae 16 Staphylinidae D -1,878 2,180 2,541 0,545 46,0 37 1,2 0,6 1,285 47,546 1,560 0,918
Collembola Isotomidae 17 Isotomidae C-R -1,780 0,386 1,932 0,916 20 20 1 0 0,213 4,251 0,213 0,034
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Decapoda Palaemonidae 18 Macrobrachium T -2,257 3,626 7,339 0,227 2 2 1 0 437,7 875,3 437,7 398,4
Diptera Athericidae 19 Athericidae D -5,221 2,430 12,5 0 1 1 1 0 2,501 2,501 2,501 0,00
Blephariceridae 20 Limonicola R -6,210 2,520 2,708 0,477 137 121 1,132 0,86 0,045 5,411 0,026 0,020
Ceratopogonidae 21 Alluaudomyia D -8,422 2,871 4,027 2,21 41 41 1 0 0,026 1,054 0,026 0,04
Ceridae 22 Ceridae* C-F -5,221 2,430 1,900 0 1 1 1 0 0,026 0,026 0,026 0,00
Chironomidae 23 Chironominae C-R -5,133 2,099 3,555 1,275 255 210 1,2 1,53 0,109 22,875 0,132 0,183
24 Diamesinae C-R -6,670 2,630 1,615 0,468 268 228 1,18 0,95 0,006 1,357 0,007 0,008
25 Orthocladiinae D -6,215 2,254 3,150 1,016 387 321 1,206 1,24 0,033 10,549 0,040 0,047
26 Stenochironomus C-R -7,419 2,770 5,846 2,240 7 7 1,00 0 0,109 0,765 0,109 0,099
27 Tanypodinae C-R -5,745 2,457 3,429 0,943 57 48 1,19 0,73 0,083 3,997 0,097 0,078
Dixidae 28 Dixella C-R -6,210 2,520 4,431 1,466 38 37 1,027 0,16 0,122 4,501 0,124 0,093
Empididae 29 Chelifera C-R -5,521 2,655 3,533 1,255 52 47 1,11 0,31 0,171 8,055 0,189 0,260
30 Hemerodromia D -5,521 2,655 2,569 0,465 2 2 1 0 0,056 0,113 0,056 0,032
Ephydridae 31 Ephydridae* C-R -5,240 2,546 3,386 1,174 7 7 1 0 0,143 0,998 0,143 0,121
Muscidae 32 Limnophora C-R -6,210 2,520 3,447 1,399 11 11 1 0 0,070 0,701 0,070 0,077
33 Lispe* C-R -6,210 2,520 5,828 3,323 14 12 1,167 0,58 0,299 3,582 0,339 0,468
Psychodidae 34 Clognia C-R -6,210 2,520 1,998 0,311 79 55 1,436 1,27 0,013 0,721 0,019 0,017
35 Maruina R -6,210 2,520 2,142 0,549 225 197 1,14 0,69 0,016 3,219 0,019 0,016
36 Pericoma C-R -6,210 2,520 3,295 1,027 25 25 1 0 0,055 1,382 0,055 0,052
Simuliidae 37 Simulium C-F -5,339 2,550 3,273 1,013 678 336 2,0 3,11 0,137 45,950 0,258 0,385
Stratiomyidae 38 Stratiomyidae C-R -7,4186 2,770 6,077 2,015 12 12 1 0 0,119 1,432 0,119 0,108
Tabanidae 39 Tabanus D -5,221 2,430 3,281 0,646 8 8 1 0 0,108 0,867 0,108 0,046
Tipulidae 40 Hexatoma D -5,473 2,596 4,877 4,591 16 16 1 0 1,326 21,211 1,326 3,092
41 Limonia T -5,051 2,443 7,133 3,488 2 2 1 0 0,941 1,882 0,941 0,941
42 Molophilus T -5,051 2,443 7,090 3,344 5 5 1 0 0,996 4,979 0,996 0,793
43 Tipula T -5,051 2,443 3,745 1,398 6 6 1 0 0,192 1,154 0,192 0,120
Ephemeroptera Baetidae 44 Baetodes R -2,632 2,119 2,421 0,719 1015 271 3,75 12,6 0,555 150,5 2,042 6,827
45 Camelobaetidius C-R -3,129 2,083 2,776 0,643 18 18 1 0 0,407 7,331 0,407 0,167
46 Prebaetodes R -5,080 2,785 3,479 1,040 144 103 1,40 1,65 0,333 34,346 0,445 0,663
Leptohyphidae 47 Leptohyphes C-R -3,129 2,083 2,717 0,878 275 193 1,42 1,57 0,427 82,369 0,586 0,648
Leptophlebiidae 48 Thraulodes C-F -4,456 2,550 3,784 0,000 30 30 1 0 0,487 14,623 0,436 0,000
141 Descriptores funcionales de un ecosistema fluvial de montaña
Oligoneuridae 49 Lachlania C-F -3,129 2,083 3,042 1,552 19 19 1 0 0,594 11,289 0,594 0,807
Tricorythidae 50 Tricorythodes C-R -5,843 3,165 1,732 0,719 25 25 1 0 0,032 0,805 0,032 0,058
Hemiptera Gerridae 51 Trepobates D -4,200 2,596 2,500 0,00 1 1 1 0 2,400 2,400 2,400 0,00
Naucoridae 52 Limnocoris D -3,461 2,400 5,904 2,233 33 28 1,17 0,55 3,635 101,791 4,331 3,236
Notonectiridae 53 Buenoa* D -3,461 2,400 4,106 0,129 3 3 1 0 0,932 2,796 0,932 0,071
Veliidae 54 Microvelia D -3,461 2,400 1,850 0,820 4 4 1 0 0,183 0,732 0,183 0,161
55 Rhagovelia D -3,461 2,400 2,375 0,000 9 9 1 0 0,251 2,263 0,251 0
Trombidiformes Hygrobatidae 56 Hygrobatidae* D -2,020 1,660 0,900 0,531 24 24 1 0 0,136 3,276 0,136 0,149
Lepidoptera Pyralidae 57 Pyralidae R -5,915 2,918 6,864 9,513 111 111 1 0 17,80 1975,8 12,64 144,1
Megaloptera Corydalidae 58 Corydalus D -6,320 3,001 6,079 3,400 7 7 1 0 1,376 9,632 1,376 1,051
Odonata Coenagrionidae 59 Argia D -4,756 2,666 2,669 3,544 16 16 1 0 1,609 25,741 1,607 1,970
60 Hetaerina D -5,298 2,742 3,052 1,402 3 3 1 0 0,155 0,465 0,155 0,145
Gomphidae 61 Progomphus D -5,167 1,041 1,500 0,849 2 2 1 0 0,009 0,017 0,009 0,005
Libellulidae 62 Brechmorhoga D 1,033 0,008 1,320 0,192 5 5 1 0 2,815 14,074 2,815 0,003
63 Dythemis D -2,784 2,502 1,460 0,140 3 3 1 0 0,161 0,483 0,161 0,038
Plecoptera Perlidae 64 Anacroneuria D -4,753 2,449 4,002 1,439 67 60 1,12 0,32 0,537 32,233 0,603 0,439
Trichoptera Calamoceratidae 65 Phylloicus T -9,787 2,877 4,396 2,52 77 60 1,28 0,98 0,012 0,691 0,014 0,02
Glossosomatidae 66 Culoptila R -4,689 2,888 1,896 0,341 62,0 54 1,1 0,56 0,070 3,754 0,080 0,049
67 Protoptila R -4,689 2,888 1,520 0,00 1 1 1 0,00 0,031 0,031 0,031 0,00
Helicopsychidae 68 Helicopsyche R -4,351 3,096 1,064 0,302 13 8 1,63 1,06 0,020 0,160 0,033 0,029
Hydrobiosidae 69 Atopsyche C-F -3,014 2,044 5,798 1,744 175 127 1,38 1,34 2,319 294,508 3,249 3,462
Hydropsychidae 70 Leptonema T -5,304 2,877 4,620 3,873 136 119 1,143 0,56 2,284 271,790 2,531 6,207
71 Smicridea C-F -5,304 2,877 3,695 1,379 102 94 1,085 0,41 0,403 37,886 0,434 0,446
Hydroptilidae 72 Leucotrichia* R -4,321 2,550 2,735 0,984 28 27 1,037 0,19 0,248 6,705 0,256 0,284
73 Ochrotrichia R -4,321 2,550 2,066 0,751 43 42 1,024 0,15 0,115 4,821 0,118 0,108
Leptoceridae 74 Nectopsyche* T -1,347 1,350 2,431 0,265 8 8 1 0 0,905 7,242 0,772 0,122
Philopotamidae 75 Wormaldia C-F -5,374 2,511 2,411 0,379 5 5 1 0 0,052 0,259 0,052 0,023
Polycentropodidae 76 Polycentropus* C-F -4,948 2,531 7,831 4,481 2 2 1 0 1,947 3,894 1,947 1,587
Xiphocentridae 77 Xiphocentron C-R -3,014 2,044 5,725 1,904 7 7 1 0 2,046 14,325 2,046 1,417
Total general 5282 3651 4402
(*) Taxones de la deriva que estuvieron ausentes en el bentos.
B. Anexo: Tallas, abundancia y biomasa de los
macroinvertebrados acuáticos derivantes
GFA= grupos funcionales, Coeficientes = valores de intercepto (a) y pendiente (b) utilizados en las relaciones de longitud y peso de los organismos
ORDEN FAMILIA No TAXA GFA
Coeficientes Largo (mm) Abundancia (No Indv) Biomasa (mg)
ln(a) b Prom(mm) DE Tot Frec Prom DE Prom Indv Total Prom Gral DE
Coleoptera Dryopidae 1 Helichus* R -1,88 2,18 3,794 0,39 9 8 1,13 0,35 2,830 25,14 3,142 0,96
2 Pelonomus T -5,97 2,76 3,493 0,80 59 25 2,36 3,55 0,091 5,77 0,231 0,42
Elmidae 3 Cylloepus C-R -5,55 2,96 4,602 1,36 72 46 1,57 1,26 0,457 34,48 0,749 1,12
4 Disersus C-R -5,97 2,76 3,553 1,38 32 23 1,39 1,20 0,116 3,86 0,168 0,25
5 Heterelmis C-R -5,97 2,76 3,587 1,62 746 368 2,03 3,14 0,136 130,8 0,355 1,64
6 Microcylloepus C-R -5,55 2,96 4,117 2,15 15 12 1,25 0,45 0,559 7,31 0,609 0,66
7 Narpus* C-R -4,91 2,88 5,531 2,79 9 8 1,13 0,35 1,688 14,51 1,814 2,19
8 Phanocerus C-R -5,97 2,76 3,711 1,51 180 120 1,50 1,50 0,140 28,50 0,238 0,56
9 Pseudodisersus C-R -5,97 2,76 4,764 3,03 118 81 1,46 1,41 0,437 70,26 0,867 3,39
Hidraenidae 10 Hidraenidae R -1,88 2,18 3,078 0,14 18 6 3,00 4,90 1,777 33,30 5,551 9,30
Hydrophilidae 11 Hydrophilus D 1,29 0,10 3,747 1,08 5 5 1,00 0 4,150 20,75 4,150 0,13
12 Tropisternus D -1,88 2,18 16,400 0,00 1 1 1,00 0 68,038 68,04 68,038 0,00
Psephenidae 13 Psephenops* R -4,87 2,88 3,775 1,36 8 6 1,33 0,52 0,461 3,01 0,501 0,38
Ptilodactylidae 14 Anchytarsus T -6,81 3,10 9,969 5,39 62 40 1,55 0,99 2,822 160,71 4,018 5,76
Scarabeidae 15 Scarabeidae* D -1,88 2,18 2,770 2,02 2 2 1,00 0,00 1,891 3,78 1,891 2,26
Staphylinidae 16 Staphylinidae D -1,88 2,18 3,860 1,23 408 67 6,08 16,64 3,285 1232,5 18,396 51,85
143 Descriptores funcionales de un ecosistema fluvial de montaña
Collembola Isotomidae 17 Isotomidae C-R -1,78 0,39 1,738 0,22 3 3 1,00 0 0,208 0,63 0,208 0,01
Decapoda Palaemonidae 18 Macrobrachium T -2,26 3,63 14,523 2,58 16 13 1,23 0,60 1946,7 31318,1 2409,1 1830,9
Diptera Atherycidae 20 Athericidae D -5,22 2,43 9,994 2,89 66 43 1,53 0,96 1,655 102,59 2,386 1,68
Blephariceridae 21 Limonicola R -6,21 2,52 3,003 1,55 44 29 1,52 1,30 0,117 3,78 0,130 0,20
Ceratopogonidae 22 Alluaudomyia D -8,42 2,87 4,342 1,50 132 80 1,65 1,49 0,020 2,56 0,032 0,05
Chironomidae 23 Chironominae C-R -5,13 2,10 3,480 1,50 2502 468 5,35 14,44 0,098 200,13 0,428 1,22
24 Diamesinae C-R -6,67 2,63 2,102 0,60 268 80 3,35 7,23 0,010 3,44 0,043 0,11
25 Stenochironomus C-R -6,21 2,25 3,537 1,30 735 186 3,95 10,62 0,045 42,63 0,229 1,09
26 Tanypodinae C-R -7,42 2,77 4,486 3,86 7 7 1 0,00 0,242 1,69 0,242 0,46
27 Orthocladiinae D -5,74 2,46 4,475 1,81 161 87 1,85 2,45 0,165 25,74 0,296 0,42
Dixidae 28 Dixella C-R -6,21 2,52 4,475 1,58 8 6 1,33 0,52 0,106 1,05 0,175 0,21
Empididae 29 Chelifera C-R -5,52 2,66 3,855 1,06 59 35 1,69 1,11 0,189 10,39 0,297 0,25
30 Hemerodromia D -5,52 2,66 3,697 0,62 6 6 1 0 0,155 0,93 0,155 0,06
Muscidae 19 Limnophora C-R -6,21 2,52 6,588 4,80 5 4 1,25 0,50 0,418 1,71 0,428 0,59
Psychodidae 31 Clognia C-R -6,21 2,52 2,386 0,12 7 7 1 0 0,018 0,13 0,018 0,00
32 Maruina R -6,21 2,52 2,216 0,77 43 35 1,23 0,49 0,018 0,72 0,021 0,02
33 Pericoma C-R -6,21 2,52 2,223 0,85 4 4 1,00 0,00 0,018 0,07 0,018 0,02
Simuliidae 34 Simulium C-F -5,34 2,55 3,609 1,26 2252 319 7,06 26,46 0,160 353,4 1,108 4,54
Stratiomyidae 35 Stratiomyidae C-R -7,42 2,77 8,120 4,68 5 5 1 0 1,281 6,41 1,281 1,35
Tabanidae 36 Tabanus D -5,22 2,43 8,325 3,12 4 4 1 0 1,110 4,44 1,110 1,09
Tipulidae 37 Hexatoma D -5,47 2,60 7,917 7,19 3 2 1,50 0,71 1,725 3,53 1,766 2,27
38 Limnophilus* T 1,29 0,10 9,750 4,60 2 2 1 0 4,577 9,15 4,577 0,23
39 Limonia T -5,05 2,44 6,800 0,00 1 1 1 0 0,692 0,69 0,692 0,00
40 Molophilus T -5,05 2,44 5,218 2,05 55 26 2,12 3,14 0,460 24,22 0,931 1,69
41 Tipula T -5,05 2,44 7,773 3,94 12 10 1,20 0,63 1,356 13,77 1,377 1,35
Ephemeroptera Baetidae 42 Baetidae* R -5,08 2,78 3,631 1,60 16 13 1,23 0,44 0,325 4,55 0,350 0,32
43 Baetodes R -2,63 2,12 2,795 1,04 760 236 3,22 5,09 0,740 473,6 2,007 3,08
44 Camelobaetidius C-R -3,13 2,08 3,038 1,17 102 53 1,92 2,85 0,516 86,91 1,640 5,94
45 Prebaetodes R -5,08 2,78 4,138 1,42 122 63 1,94 1,92 0,422 58,12 0,923 1,34
Leptohyphidae 46 Leptohyphes C-R -3,13 2,08 3,363 1,58 976 373 2,62 6,20 0,685 741,74 1,989 7,66
47 Tricorythodes C-R -5,84 3,17 3,148 1,36 508 169 3,01 7,59 0,283 99,85 0,591 1,03
Anexo B. 144
Leptophlebiidae 48 Thraulodes C-F -4,46 2,55 3,861 1,55 205 98 2,09 5,64 0,482 84,07 0,858 1,93
Oligoneuridae 49 Lachlania C-F -3,13 2,08 6,204 2,97 19 12 1,58 0,79 2,425 46,36 3,864 3,54
Hemiptera Gerridae 50 Gerridae* D -3,46 2,40 1,872 0,97 7 5 1,40 0,89 0,197 1,15 0,230 0,26
Hebridae 51 Hebridae* D -3,46 2,40 2,290 0,55 2 2 1 0 0,241 0,48 0,241 0,13
Naucoridae 52 Limnocoris D -3,46 2,40 7,033 4,18 104 55 1,89 2,75 5,398 579,3 10,532 16,71
Veliidae 53 Microvellia D -3,46 2,40 1,810 0,46 4 4 1 0 0,141 0,56 0,141 0,08
54 Rhagovelia D -3,46 2,40 3,338 1,27 275 99 2,78 3,77 0,711 205,78 2,079 3,73
Trombidiformes Hygrobatidae 55 Hygrobatidae* D -2,02 1,66 2,017 1,62 15 15 1,00 0,00 0,563 8,45 0,563 0,65
Lepidoptera Pyralidae 56 Pyralidae R -5,91 2,92 7,089 5,51 54 37 1,46 1,83 2,623 161,3 4,359 10,90
Megaloptera Corydalidae 57 Corydalus D -6,32 3,00 9,593 6,20 42 33 1,27 0,63 56,006 2968,5 89,953 236,15
Odonata Coenagrionidae 58 Argia D -5,30 2,74 11,114 3,88 8 7 1,14 0,38 4,470 36,16 5,166 3,02
59 Hetaerina D -4,76 2,67 2,374 1,10 24 18 1,33 0,69 0,004 0,10 0,005 0,01
Gomphidae 60 Phyllogomphus* D -5,17 1,04 7,770 8,81 5 2 2,50 2,12 0,049 0,36 0,182 0,24
61 Progomphus D -5,17 1,04 7,849 5,57 76 50 1,52 1,47 0,049 4,61 0,092 0,15
Libellulidae 62 Berchmorhoga D 1,03 0,01 13,596 6,28 17 13 1,31 0,48 2,863 48,66 3,743 1,37
63 Dythemis D -2,78 2,50 2,533 1,17 72 47 1,53 1,32 0,889 59,7 1,271 1,66
Plecoptera Perlidae 64 Anacroneuria D -4,75 2,45 6,377 4,67 400 203 1,97 1,99 1,659 743,8 3,664 9,22
Trichoptera Calamoceratidae 65 Phylloicus T -9,79 2,88 6,466 4,51 191 115 1,66 1,52 0,030 6,65 0,058 0,12
Glossosomatidae 66 Culoptila R -4,69 2,89 2,452 0,80 317 79 4,01 10,06 0,160 36,03 0,456 0,76
67 Mortoniella* R -4,69 2,89 2,320 0,35 11 4 2,75 2,06 0,110 1,38 0,345 0,37
68 Protoptila R -4,69 2,89 2,220 0,83 23 11 2,09 1,58 0,123 2,91 0,265 0,33
Helicopsychidae 69 Helicopsyche R -4,35 3,10 2,694 1,07 112 14 8,00 14,89 0,415 63,25 4,518 15,05
Hidrobiosidae 70 Atopsyche C-F -3,01 2,04 6,609 3,01 213 91 2,34 2,53 2,842 614,6 6,754 10,49
Hydropsychidae 71 Hydropsychidae* C-F -5,19 2,77 3,971 2,34 52 24 2,17 1,86 0,533 18,40 0,767 1,51
72 Leptonema T -5,30 2,88 10,834 7,28 377 178 2,12 2,51 10,961 7137,6 40,099 117,92
73 Smicridea C-F -5,30 2,88 4,465 2,59 157 68 2,31 4,19 0,816 100,7 1,482 4,59
Hydroptilidae 74 Cerasmatrichia* R -4,32 2,55 3,500 0,14 2 2 1,00 0 0,325 0,65 0,325 0,03
75 Hydroptilidae* R -4,32 2,55 1,953 0,95 10 4 2,50 3,00 0,100 0,69 0,172 0,16
76 Ochrotrichia R -4,32 2,55 3,135 1,95 193 55 3,51 5,88 0,473 182,22 3,313 11,79
Leptoceridae 77 Nectopsyche* T -1,35 1,35 3,908 1,964 28 19 1,474 1,389 1,724 40,912 2,153 1,54
78 Triplectides T -5,68 3,21 8,2 0 1 1 1 0 2,929 2,929 2,929 0,00
145 Descriptores funcionales de un ecosistema fluvial de montaña
79 Oecetis R -5,68 3,21 5,272 4,09 8 6 1,33 0,82 2,475 15,61 2,601 5,06
Philopotamidae 80 Chimarra* C-R -5,37 2,51 4,86 2,27 6 5 1,2 0,45 0,326 1,964 0,393 0,35
81 Wormaldia C-F -5,37 2,51 3,414 1,23 7 7 1 0 0,124 0,867 0,124 0,12
Xiphocentridae 82 Xiphocentron C-R -3,01 2,04 3,092 0,886 13 8 1,625 1,188 0,531 5,980 0,747 0,43
Total general 13676 4578 48622
(*) Taxones del bentos que estuvieron ausentes en la deriva
